Découvrez plus de documents
accessibles gratuitement dans Archimer

ELEMENTS DE
PLANCTONOLOGIE APPLIQUEE

par
Marie-Louise FURNESTIN

(Faculté des Sciences. Marseille)

Claude MAURIN, Jean Y. LEE, René RAIMBAULT

(Institut des Péches maritimes. Séte)

Préface  par ]. Furnestin .......... e 117
1" Partie  Plancton et Hydrologie ... .. ... ... .. 119
2¢ Partie Plancton et Poissons  .............. 143

3 Partie Plancton et Coquillages .. ... ... .. .. 224


fmerceur
Archimer

http://www.ifremer.fr/docelec/




PREFACE

L'océanographie des péches, dans son utilisation des diverses disciplines nécessaires a
l'étude des océans, est conduite a saisir les rapports existant entre d'une part les phenomenes
océaniques et d’autre part les animaux marins et leur exploitation.

Une telle finalité est généralement étrangére a la recherche dite fondamentale. Il en
résulte que [‘océanographie des péches ne trouve que trop rarement parmi les données que
celle-ci lui fournit ce qui lui permettrait de progresser dans ses approches des problémes
halieutiques. Cela [ui impose dans presque tous les cas de construire sa propre recherche de
base, suivant des programmes et des méthodes appropriés.

Un autre inconvénient découle de cet état de choses. L'enseignement donné aux jeunes
océanographes ne les prépare guére a aborder ['océanographie pratique et c’est une nouvelle
formation que les débutants doivent acquérir lorsqu’ils sont affectés a un laboratoire des péches.

A défaut d'un enseignement spécialisé comme il en existe ailleurs, au Japon par exemple,
il est donc souhaitable qu'une coopération se noue entre ['Enseignement supérieur et les Ins-
tituts de recherche appliquée, Il en est souvent question sans que, pour autant, un lien durable
soit créé entre ces deux secteurs de recherche et de formation.

Une telle collaboration, pourtant, peut s'établir et donner d'excellents fruits. Le présent
volume publié sous le titre de « ELEMENTS DE PLANCTONOLOGIE APPLIQUEE » en apporte la
preuve.

Dia a linitiative de Marie-Louise FURNESTIN, professeur a la Faculté des Sciences de
Marseille, cet ouvrage rassemble quelques-uns de ses cours de planctonologie destinés aux
étudiants du Dipléme d'Etudes approfondies de sa discipline et les conférences et exposés
que MM. Claude MAuRrIN, Jean Y. LEE et René RaMBAULT, de ['Institut des Péches a Séte,
font & ces mémes étudiants durant un stage annuel qui s'équilibre entre des travaux de labo-
ratoire et des exercices a la mer & bord des bateaux expérimentaux « Ichthys » et « Ostrea ».

Faut-il insister sur l'importance de la planctonologie dans I'étude des océans ? Toutes les
formes de 'océanographie s'intéressent a la matiére organique vivante des eaux marines. Or,
cette matiére vivante est constituée, pour une trés grande part, par le plancton qui, directement
ou indirectement, influe aussi bien sur les caractéres physico-chimiques de ces eaux que sur
Uexistence et la répartition des animaux marins, pélagiques et autres.

Mais, s'il est un secteur de recherche dans lequel le plancton joue un réle prépondérant,
c'est bien celui de l'océanographie des péches. Les principaux maillons de la chaine alimen-
taire sont planctonologiques. Nombreux sont les poissons qui se nourrissent de plancton et
dont la distribution est commandée par la qualité ou 'abondance de ce monde d’organismes
végétaux et animaux. Les ceufs et les larves des poissons, des crustacés, des mollusques...
sont eux-mémes des constituants du plancton.

Les planctontes, plus étroitement encore que les autres organismes marins, dépendent du
milieu dans lequel ils vivent. L'existence des uns ressortit & la température, celle des autres a
la salinité ou a la profondeur et, plus généralement, aux composantes des divers [acteurs
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hydrologiques et biologiques. Il en résulte des peuplements planctoniques caractérisés, parti-
culiers a certaines eaux, a certains courants, a certains niveaux. En sorte que des espéces ou
des associations d’espéces se définissent comme d’excellents indicateurs des masses ou couches
d’eau marine,

De leur cété, les poissons et autres prédateurs planctonophages ont des lois biologiques
et écologiques analogues. Leurs biotopes respectifs sont avant tout hydrologiques. Si bien que
le plancton, indicateur hydrologique, devient aussi indicateur halieutique.

Ce sont de tels sujets, dans leur généralité et dans nombre de leurs particularités, que
traite le présent ouvrage.

Ainsi, dans sa premiére partie, sont définis et développés les rapports du zooplancton et
du phytoplancton avec I'hydrologie et sont examinés, pour ['Atlantique et la Méditerranée, le
réle et la valeur des espéces et des communautés en tant qu'indicateurs.

Dans la deuxiéme partie, les auteurs décrivent ef analysent successivement les relations
quantitatives et qualitatives entre le plancton et les poissons, le plancton sous ses aspects d’indi-
cateur halieutique, les ceufs et les larves planctoniques des poissons, leur morphologie et leur
développement en fonction du milieu, ainsi que les moyens de les identifier, les poissons planc-
tonophages et leur nourriture,

La troisiéme partie, enfin, envisage l'alimentation des mollusques qui se nourrissent de
plancton, la reproduction et les stades planctoniques des lamellibranches, les effets nocifs de
certains planctons sur les mollusques.

Chacun des chapitres est accompagné d'une bibliographie fort utile pour les étudiants et
également intéressante pour les spécialistes.

Voici donc présentée, dans ces cent soixante-six pages, la formule nouvelle d'un ensei-
gnement ou se rejoignent et se complétent des cours magistraux et ['initiation pratique aux
notions et méthodes de planctonologie appliquée.

Un tel enseignement laisse aux étudiants et débutants le choix entre la science [onda-
mentale et la recherche appliquée. Il les oriente, pour la premiére, vers des secteurs neufs ou
du moins encore mal explorés, prometteurs d'études fécondes, et, pour la seconde, ainsi nour-
ris des connaissances de base nécessaires, vers une recherche directement utilisable dans le
domaine halieutique.

Nous sommes entrés dans une piriode ot les industries de la mer éprouvent le besoin
d'étre assistées par une recherche scientifique réaliste et utile. Dans le méme sens, semble-t-il,
les pouvoirs publics se préoccupent du développement de ['océanographie et de la formation
d’océanographes. Il ne nous reste donc qu'a souhaiter qu'un exemple comme celui dont témoi-
gnent ces « Eléments de Planctonologie appliquée », fruits d'une coopération étroite et ami-
cale entre deux laboratoires de vocation différente, soit retenu et multiplié.

Jean FurNESTIN



PREMIERE PARTIE

PLANCTON ET HYDROLOGIE

LE PLANCTON INDICATEUR HYDROLOGIQUE

par Marie-Louise FURNESTIN

Définition des indicateurs hydrologiques. - Groupes planctoniques fournissant des indicateurs. -
Exemples d’utilisation des indicateurs hydrologiques. Zooplancton indicateur. I. Océan Atlantique.
1° Atlantique nord-est; 2° Atlantique nord-ouest; 3° Atlantique africain. 1I. Mer Méditerranée. 1° Uti-
lisation des Chactognathes, a) Bassin occidental (golfe du Lion et coOtes orientales de Corse), b) Adria-
tique; 2° Indicateurs du courant atlantique : Chaetognathes, Copépodes, Mollusques pélagiques, Euphau-
siacés, Ptéroméduses; 3° Indicateurs relictes; 4° Indicateurs écologiques. Phytoplanclon indicateur. -
Communautés indicatrices : 1° dans la baie ibéro-marocaine; 2° dans les parages des lles Britanniques.
- Valeur des indicateurs planctoniques. — Bibliographie.

Les relations entre le plancton et I'hydrologie se manifestent essentiellement par l'existence
d'organismes planctoniques liés a certaines masses d'eau, se déplagant avec elles et permettant
donc d’en détecter la présence et les mouvements : ce sont les organismes planctoniques indicateurs
ou indicateurs hydrologiques.

Définition des indicateurs hydrologiques.

Cette qualité d'indicateurs découle des deux caractéres principaux des étres planctoniques :
leur flottabilité et leur passivité relative. En effet, selon sa définition méme, le plancton est
I'ensemble des étres vivants, animaux ou végétaux, adultes ou larvaires, qui flottent passivement
dans les eaux douces ou marines ou qui, s'ils nagent, ne peuvent résister & des courants, méme

faibles.

Leur [lottabilité est assurée par divers caractéres ou dispositifs, tels la légereté du corps due
en particulier a leur trés forte teneur en eau (jusqu'a 98 %), a la présence de cloches dites nata-
toires, de flotteurs, de globules d’huile diminuant le poids spécifique, tels aussi la forme du corps,
aplatie ou rubanée, et la présence de larges appendices ciliés augmentant la surface portante,
d’épines, piquants, spicules rayonnant en tous sens et dont le role est de ralentir la plongée,
maintenant les organismes en suspensjon.

Leur passivité est également remarquable. L'n effet, bien qu'un grand nombre d'entre eux
soient mobiles par eux-mémes, et capables d'effectuer, par exemple, des déplacements verticaux
de quelque amplitude, la plupart des constituants du plancton n'ont qu'un potentiel natatoire
minime et se laissent porter par 'eau dans laquelle ils flottent. Leurs déplacements sont liés a
ceux de cette eau et c'est cette dépendance qui fait de certains de véritables détecteurs des
mouvements des masses océaniques.

Rev. Trav. Inst. Péches marit., 30 (2), 1966.
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La notion d'indicateur est née de l'étude conjointe des formes planctoniques et des conditions
hydrologiques dans des secteurs déterminés. Celle-ci a montré en effet qu’il y avait souvent un
lien étroit entre la distribution du plancton et les conditions de milieu.

Mais toutes les formes n'ont pas la méme sensibilité vis-a-vis des conditions ambiantes :

certaines sont relativement tolérantes, ou méme plus ou moins indifférentes aux variations du
milieu, telles les formes eurythermes et euryhalines; elles ont, en conséquence, une large distribution
et ne possédent aucune valeur indicatrice;

d’'autres sont au contraire peu tolérantes aux mémes variations : elles sont adaptées a des
conditions de température fixes, a8 une salinité donnée ; elles vivent dans les eaux cétieres a I'exclu-
sion de celles du large ou inversement; elles ont donc un comportement bien tranché et une
répartition limitée aux secteurs favorables; ce sont ces formes qui seront retenues comme indicateurs.

Les facteurs limitants pour ces espéces « sensibles » sont divers: température, salinité, pro-
fondeur, nourriture, agents chimiques, etc. Et c'est dans la mesure ou leur distribution est condi-
tionnée par I'un de ces facteurs qu'elles sont indicatrices.

Groupes planctoniques fournissant des indicateurs.

La plupart des groupes planctoniques sont susceptibles de fournir des indicateurs mais une
place prépondérante revient aux Copépodes, aux Coelentérés (Méduses, Siphonophores), aux
Tuniciers (Salpes, Dolioles), aux Chaetognathes, aux Mollusques Ptéropodes.

Ces organismes sont choisis essentiellement d'aprés leurs qualités biologiques ou écologiques :
Méduses et Siphonophores, Salpes et Dolioles, parce que ce sont des étres planctoniques par
excellence, se laissant naturellement porter par les eaux qu'ils peuplent et donc se déplacant avec
elles, les Copépodes. Chaetognathes, Ptéropodes, parce qu'ils ont souvent des exigences biolo-
giques nettes qui déterminent leur répartition.

Mais encore toutes les espéces de Copépodes ou de Chaetognathes n'ont-elles pas la méme
valeur indicatrice. Tel Chaetognathe foncierement cotier, comme Sagitta [riderici, fera un bon
indicateur des formations & caractére néritique ; tel autre fonciérement pélagique, comme Sagitta
bipunctata, signalera les eaux du large, alors qu'un troisiéme semi-néritique ou semi-pélagique, comme
Sagitta inflata, c'est-a-dire vivant indifféremment en deca ou au-dela du plateau continental, sera
pratiquement inutilisable. Il est donc nécessaire d’'opérer un choix. Celui-ci sera basé a la fois sur
la connaissance de la biologie des espéces et sur celle des caractéristiques du milieu.

Exemples d’utilisation des indicateurs hydrologiques.

De nombreux exemples, choisis parmi le zooplancton et le phytoplancton, vont montrer comment
on utilise les indicateurs.

Zooplancton indicateur.

Pour simplifier, on choisira d'abord un groupe détecteur-type, qui sera seul mis en jeu; puis on
s'adressera a un ensemble plus complexe de formes appartenant a divers groupes planctoniques.

I. - Océan Atlantique.

1. Atlantique nord-est.

Dans I'Atlantique nord-est, I'hydrologie est commandée par l'avancée et le retrait annuel
des eaux atlantiques qui passent a la fois entre la France et I'Angleterre, I'Angleterre et 'Irlande
et a l'ouest de cette derniére pour atteindre et dépasser les Féroé au nord (fig. 1). On a donc
trois sortes d'eaux en présence : eaux en place, a moins de 35 % ;

eaux en progression, a 35,309%, et plus;
eaux de mélange, de 35 a 35,30 %,..
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Or, trois espéces de Chaetognathes caractérisent ces formations (J. FurNEsTIN, 1938)
Sagitta setosa, espéce des eaux continentales de salinité inférieure a 35 %o;

Sagitta tasmanica (— S. serratodentata tasmanica), espéce du large qui se cantonne dans les
eaux les plus salées, excédant 35,30 %.;

Sagitta elegans, moins pélagique et qui fréquente souvent les zones de mélange entre les eaux

S .serrato -dentata

+4+4++++4
++4+++++
+4 44+t +++4
44+ 4+
+++++++++

35%0.__
35,30

Fi6. 1. —Relations entre les masses d'eaux et les Chaetognathes dans I'Atlantique nord-est.

du large et celles de la bordure continentale, se rencontre ici dans le domaine intermédiaire de

salinité 35 a 35,30 %,.

Bien que les faits ainsi présentés soient trés schématisés, ils montrent que les Chaetognathes
peuvent renseigner sur la salinité d'un secteur a un moment donné. Dans le cas qui nous occupe,
ils sont utilisables pour évaluer les variations annuelles de l'extension des eaux atlantiques vers

o



— 122 —

le nord (extension connue sous le nom de dérive atlantique), d'aprés les positions relatives et la
plus ou moins grande abondance de S. tasmanica, la plus halophile.

Ainsi, avec les seules Sagitta, I'examen rapide d’un échantillon de plancton peut permettre
T de préciser la nature des eaux sur les lieux de pré-
55° / 45° levements. Or, ces données sont fort intéressantes
/ 55°1 dans des régions comme |'entrée de la Manche ou
| de la Mer du Nord, ou des masses d’eau de nature
\ différente s'affrontent et a la limite desquelles
s'installent souvent les bancs de poissons :

T

° maquereaux dans les eaux atlantiques (eaux a
S. tasmanica) ;

\ harengs dans les eaux de mélange (eaux a S.
| elegans).

/ Dés lors, nous voyons se dessiner un autre aspect
/ du réle des indicateurs planctoniques. En effet,
leur présence pouvant étre rattachée a celle de tel
ou tel poisson, ils serviront également d’indicateurs
a la péche. Nous y reviendrons.

45°

2, Adantique nord-ouest (fig. 2).

D’apré.s les observations de BAINDBRIDGE (1961).

Fic. 2. — Stations (cercles noirs) a [l'est de Terre-
Neuve o ont été observées en hiver 1960 des
formes chaudes marquant les incursions périodiques
des eaux du Gulf-Stream (fleches en trait continu)
sur le Grand-Banc. Fléeche en trait discontinu
courant du Labrador (adaptation d’aprés BAIN-
BRIDGE, 1961).

des incursions de formes chaudes, en hiver, dans
les eaux a I'est de Terre-Neuve au cours des années
1960 et 1961, indiquent qu'a intervalles irréguliers
les eaux du Gulf-Stream s'engagent sur le Grand-
Banc y amenant quelques ¢éléments de faune
chaude tels

Pleuromamma gracilis,
Pleuromamma borealis,
Heterorhabdus spinifrons,

Nannocalanus minor,
Clausocalanus arcuicornis,
Lucicutia [lavicornis,

les Copépodes :

les Euphausiacés :  Thysanoessa gregaria, Euphausia krohni,

alors qu'on y rencontre normalement une faune froide entretenue par le courant du Labrador avec

Calanus glacialis,

Metridia longa,

Calanus finmarchicus,
Calanus hyperboreus,

les Copépodes :

I'Euphausiacé : Thysanoessa longicaudata.

3. Atantique africain.

BAINBRIDGE (1960) a montré qu'il existe une relation entre la présence d'un Copépode, Cala-
noides carinatus, et les eaux « froides » dans le golfe de Guinée. Il a pu établir que, lorsque la
température descend au-dessous de 25°, les quantités de zooplancton augmentent, précisément a
cause de la présence massive de ce Copépode (fig. 3).

La baisse de température est liée a 'upwelling; or celui-ci enrichit la surface en phosphates,
ce qui détermine une floraison de Diatomées engendrant & son tour le développement des popu-
lations du zooplancton.

Etudiant le plancton de Dakar en 1962-1963, SEGuUIN y observe aussi, parmi les espéces
hivernales, C. carinatus en grande abondance (accompagné de Pterosagitta draco, espéce du talus
continental). Il en fait un bon indicateur d'eaux relativement froides dans la zone tropicale.
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En période chaude, C. carinatus s’enfoncerait dans des couches plus froides. Divers auteurs
I'y ont signalé et l'on estime a 21° la température du biotope de l'espéce. Dés lors il se confirme
que sa rencontre en surface en été signale des remontées d'eaux profondes. Ce serait le cas aussi
dans la région du Cap (CLEVE, 1905) ou l'upwelling se manifeste également de facon puissante.

Lagos

g‘ogm/

25°
C. g. .T/;ofs ® - o% <§V
$§  Qw NS
W lpltae>0,

23°
- o
4 Oo o © o
% 27 /]
Fernando Fo
00 50
! !
Fi16. 3. —— Distribution de Calanoides carinatus en fonction de la température dans le golfe de Guinéc
(adaptation d'aprés BAINBRIDGE, 1960) : cercles blancs = stations négatives; cercles noirs de diametre

croissant = prises de 1 a 10, 11 a 100, 101 a 1000, 1001 a 5000 individus.

La biomasse importante que représente I'espéce dans les eaux sénégalaises et du golfe de
Guinée pendant les mois froids constitue pour les poissons planctonophages, Sardinella aurita
notamment, un apport alimentaire notable.

TI. - Mer Méditerranée.
1. Utilisation des Chaetognathes.

a) Bassin occidental (golfe du Lion et céte orientale de Corse). Donnons d'abord un apercu
de la situation hydrologique dans le secteur considéré. La carte des isohalines en surface (fig. 4)
révele une distribution trés caractéristique des salinités: basses dans le fond et le centre du golfe
(35 a 36%.), elles se relévent sur la bordure a lest et a I'ouest {plus de 37 %,) et surtout dans
sa partie méridionale, de méme que le long de la cote orientale de Corse (plus de 38 %,). On
distingue ainsi :

une zone peu salée due au déversement du Rhone, dont I'extension est trés importante et
qui forme un noyau barrant le golfe en diagonale de la région de Marseille au large du cap Creus;

deux zones trés salées, I'une dans la partie la plus externe du golfe, 'autre a l'est de la Corse.

Deux domaines bien délimités sont ainsi définis et la distribution des organismes est en rapport
étroit avec celle des salinités. Le cas des Chaetognathes est particuliérement net. Nous nous arré-
terons aux trois espéces les plus typiques.

a) Dans la partie néritique du golfe on rencontre en grand nombre Sagitta setosa. Elle
fréquente toute la zone de salinité inférieure a 37 %,, s’'avangant méme jusqu'aux fonds de 400 m
si cette condition est respectée. Elle est totalement absente ailleurs, y compris la céte de Corse a
deux exceptions prés qu’il est bon de signaler: les deux stations positives se situent en effet en
face de l'embouchure de deux riviéres d'une certaine importance.

Donc S. setosa servira a repérer a la fois les eaux coétiéres et les eaux de faible salure.

b) Au large du golfe et a l'est de la Corse, on trouve Sagitta bipunctata, espéce essen-
tiellement pélagique, et Sagitta serratodentata, pélagique et particuliérement halophile. Ces deux
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formes caractériseront donc a la fois les eaux du large et les eaux fortement salées.
Il semble y avoir entre la premiére espéce, d'une part, et les deux derniéres, d'autre part,
une sorte de barriére hydrologique qui s'oppose a leur mélange (M.-L. FurnesTIN, 1960).

® 10 spécimens

Ahe

Lat.N.

42°

g
/p:%,l.
1 1 1 L 1 p 1 1
s° Long. E. (6r.) 10
Fic. 4. — Répartition de Sagitta sctosa en fonction des salinités : golfe du Lion ef cote orientale de Corse.

b) Adriatique. T. Vuceric (1961) a considéré la répartition des Chaetognathes en Adriatique
en vue de leur utilisation comme détecteurs des conditions hydrologiques.

L’espéce la plus intéressante serait Sagitta decipiens qui apparait plus abondante a certains
moments sur la cote occidentale (région d'Otrante) que sur la cote orientale. Cette distribution
tiendrait d'une part a la profondeur plus grande des stations prospectées a l'est (S. decipiens étant
mésoplanctonique) mais aussi au régime des courants dans |'Adriatique et notamment a la péné-
tration de 'eau méditerranéenne par le canal d'Otrante. En effet, le courant d'eau méditerranéenne
passe le long de la cote orientale. L’auteur cite comme exemple les années 1957-1958 au cours
desquelles S. decipiens a été observée en grand nombre sur le versant est et qui ont été marquées
par un maximum de pénétration d'eau méditerranéenne, décelece en particulier par une augmenta-
tion sensible des salinités. L'auteur conclut & une relation possible entre 'apparition et la répartition
de S. decipiens et les mouvements des masses d'eau en Adriatique.

2. Indicateurs du courant atlantique.

On ne saurait parler de la Méditerranée sans évoquer le courant atlantique, qui, par le détroit
de Gibraltar, draine en surface les eaux de 1'Océan en Méditerranée. On a depuis longtemps tenté
de suivre ce courant, de déterminer les saisons de son maximum d’intensité, de noter les régions
extrémes ot son influence se fait sentir, et cela par le repérage des formes atlantiques. C’est un
exemple trés significatif de l'utilisation des indicateurs hydrologiques.

Différents groupes planctoniques fournissent des formes indicatrices du courant atlantique dont
on verra par ailleurs le trajet sur les figures 5, 6 et 7.
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Chaetognathes., Quatre espéces sont particuliérement caractéristiques.

Sagitta [riderici, épiplanctonique, typique de I'Atlantique africain, du cap Spartel au cap de
Bonne-Espérance, mais dont l'aire s'étend aussi sur I'Atlantique européen ot ses mentions se suc-
cédent jusqu'a l'entrée de la Manche, en se raréfiant toutefois a partir des cétes d’Espagne vers
le nord.

Sa découverte en Méditerranée ne remonte qu'a une douzaine d’années, les récoltes s'échelon-
nant ainsi de l'ouest a l'est : détroit de Gibraltar, cap Carbon, baie d'Alger, baie de Villefranche.
Les salinités des stations productives sont basses : 36,40 , 36,42 , 36,51 %..

Son pourcentage dans les récoltes de Chaetognathes de part et d’autre du détroit est treés
suggestif d'un transport a partir de 1'Océan :

baie de Cadix détroit Meéditerranée
90,8 % 78,5 % 0,7 %

FiG. 5. — Répartition de Pterosagitta draco en Meéditerranée selon le trajef du courant atlantique.

Pterosagitta draco. Les captures de P. draco jalonnent le courant atlantique et ses ramifications :
sa branche principale (Mer d'Alboran, cotes algériennes et tunisiennes, canal de Sardaigne) jusqu'aux
rivages italiens (détroit de Messine, parages du Stromboli, golfe de Naples) et ses ramifications
(sud des Baléares, ouest de la Sardaigne, baie de Villefranche) (fig. 5).

Sagitta tasmanica (fig. 6). C'est une forme a crochets serrulés de découverte récente en Médi-
terranée (M.-L. FUurNESTIN, 1963). Les stations positives sont peu nombreuses (8) et les individus
également peu nombreux (une quarantaine). Ceci confirme qu'elle représente bien un élément
transporté car, dans son milieu normal, I'Atlantique nord par exemple, les prélévements peuvent
renfermer des centaines de spécimens. Le fait que les péches positives n'ont jamais été [aites
au-dessous de 300 m de profondeur, ce qui correspond a peu prés a la tranche d’eau d'influence
océanique en Méditerranée, confirme aussi son transport.

Sagitta planctonis. Bien qu'il s'agisse d'une espéce mésoplanctonique et que I'on envisage donc
moins facilement son transport par le courant atlantique, dont on peut supposer, a priori, qu'il
entraine plutot les éléments superficiels, on doit reconnaitre que sa répartition en Méditerranée est
calquée sur le trajet de I'eau océanique (fig. 7).

D’aprés les mentions anciennes (sud d'lvice par GERMAIN et JouBIN, 1916; nord de la Mer
d'Alboran-par Massurti, 1961) elle passait pour rarissime en Méditerranée; I'identification de 140 spé-
cimens dans les récoltes du « Thor» (M.-L. FurnEsTIN, 1963) en [fait une espéce relativement
courante,
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Comme beaucoup d'espéces atlantiques profondes, S. planctonis ne parvient pas a se maintenir
en Méditerranée de maniére durable et divers faits plaident en faveur d'un renouvellement continuel
de ses apports : non seulement elle n'est signalée que dans les secteurs d’influence océanique, ot,

Fic. 6. — Répartition de Sagitta tasmanica en Meéditerranée selon le trajet du courant atlantique
(campagnes du « Thor »).

Fic. 7. — Répartition de Sagitta planctonis en Méditerranée selon le trajet du courant atlantique
(cercles noirs =— « Thor »; cercle blanc : « Dana»; triangle : « Xauen »; croix : campagnes
du Prince de Monaco).

amenée par les eaux superficielles., elle ne descend guére au-dessous de 300 m, alors que dans
I’Atlantique voisin ses niveaux sont entre 300 et 1 600 m, mais encore on .ne I'a capturée jusqu'ici
qu'immature tandis que dans l'océan on la péche souvent adulte en profondeur.
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[I n'est pas impossible que Sagitta decipiens entre dans la méme catégorie que les quatre
especes précédentes car, outre I'Adriatique ou les salinités rappellent celles de 'océan, elle apparait
dans les secteurs d'influence atlantique. Mais pour se prononcer il faudra obtenir des renseigne-
ments complémentaires sur sa présence et son comportement dans le golfe de Cadix et en
Meéditerranée.

Cette analyse de la répartition de Chaetognathes qui, bien qu'entrainés parfois fort loin du
détroit, restent cantonnés dans les zones d'influence océanique, souligne leur valeur d’indicateur
hydrologique.

Copépodes. 1] est trés difficile de dresser une liste des Copépodes atlantiques en Méditerranée.
La présence de nombreuses formes vivant dans l'océan n'implique pas forcément un transport actuel;
elles peuvent y étre installées de longue date. La question serait a reprendre selon un plan de
travail rigoureux, a savoir :

faire l'inventaire des captures des formes supposées soumises a un transport actuel;

confronter leur position avec le trajet du courant selon ses diverses ramifications;

comparer leur distribution quantitative de part et d'autre du détroit (en baie de Cadix, en Mer
d'Alboran et éventuellement plus a l'est);

rechercher, par l'analyse des travaux comportant des données hydrologiques, ou par des
élevages, leurs limites thermique et haline.

On peut cependant dés a présent séparer les espeéces considérées par les auteurs comme atlan-
tiques en deux catégories :

a) celles qui, d'origine atlantique, se sont adaptées, trouvant dans le milieu méditerranéen des
conditions favorables a leur développement; ce sont notamment Temora stylifera, Paracalanus
parvus et Oithona nana auxquelles peuvent étre adjointes, certaines sous réserve :

Diaixis pygmaea Anomalocera patersoni Paracartia dubia ?
Centropages chierchiae ? Pontella atlantica Oncaea tenella

C. hamatus? P. lo biancoi Corycaeus anglicus
C. typicus P. mediterranea ?

Isias clavipes? Parapontella brevicornis ?

b) celles qui sont l'objet d'un transport actuel quasi continu et qui, s'adaptant avec plus ou
moins de difficultés, pénétrent plus ou moins loin ou disparaissent plus ou moins vite; ce sont les
véritables indicateurs du courant atlantique :

Calanus tenuicornis Pleuromamma xiphias Candacia bipinnata
Pseudocalanus elongatus ? P. borealis Dontellopsis regalis
Paracalanus aculeatus P. piseki Pontellina plumata
Mecynocera clausi Centropages hamatus Parapontella brevicornis
Calocalanus pavo C. violaceus Acartia danae

C. styliremis C. chierchiae Macrosetella oculata
C. plumulosus Isias clavipes Lubbockia aculeata
Ctenocalanus vanus Lucicutia [lavicornis Corycaeus lautus
Temora longicornis L. gemina Calanus finmarchicus ?
Pleuromamma abdominalis Euaugaptilus elongatus

P. robusta Candacia aethiopica

Il faut bien dire que ces listes comportent des cas douteux. Ainsi, la présence de Calanus
finmarchicus est plus qu'incertaine et l'origine de Pontella mediterranea demeure imprécise. Les
auteurs se contredisent pour nombre d’espéces : Pseudocalanus elongatus est relicte pour les uns,
actuellement transporté pour d'autres. Isias clavipes. Centropages hamatus et Parapontella brevi-
cornis sont pérennes pour les uns, dans divers secteurs, transportés pour d'autres. Les plus classi-
quement connus n'échappent pas aux contradictions. Centropages chierchiae, par exemple, peut étre
cité comme implanté de longue date ou couramment entrainé a travers Gibraltar, ou méme comme
un élément autochtone...

La Mer d'Alboran, lieu de passage des organismes dans leur pénétration en Méditerranée, a
fait l'objet d'un travail important (F. GiroN, 1963) dans lequel 21 espéces sont mentionnées
comme introduites a partir de l'océan. Leur nombre reste cependant assez faible par rapport a
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celui des espéces ubiquistes ou méditerranéennes également identifiées dans ce secteur et le nombre
des individus diminue rapidement une fois franchi le détroit, méme pour celles, comme Acartia
danae, qui sont largement représentées a l'ouest de Gibraltar.

Certaines formes rencontrées en Mer d'Alboran n'ont pas été signalées en d'autres points du
bassin occidental (Macrosetella oculata) ou y sont trés rares (Lubbockia aculeata, Pleuromamma
xiphias). Trés sensibles aux conditions physico-chimiques, elles semblent disparaitre rapidement
quand celles-ci se modifient. Les autres pénétrent plus ou moins loin selon leurs possibilités d'adap-
tation : cotes nord-africaines, cotes est des Baléares, ou l'influence océanique est nette; golfes de
Naples, de Génes et du Lion, ou elle est atténuée. Ce sont par exemple: Temora longicornis,
Centropages chierchiae, Isias clavipes, Acartia danae, Corycaeus lautus.

Mollusques pélagiques (Ptéropodes). Un cas typique est celui de Cuvierina columnella dont
les mentions sont presque toutes rassemblées en Mer d'Alboran et qui ne semble pas quitter
la branche principale du courant; sa position la plus avancée se situe dans les parages d'Oran

(TescH, 1946; ]J. Rampar, 1965).
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Fic. 8. — Ptéropodes a « répartition atlantique » cn Méditerranée. Les plus typiques ont été distin-

gués par une croix (Spiratella lesueuri) et des triangles (Cuvierina columnella); les autres (Dia-
cria trispinosa, D. quadridentata, Peraclis bispinosa, Cavolinia longirostris ef Spiratella buli-
moides) ont été uniformément représentés par des cercles. (Carte établie par ]J. RampaL.)

Une autre forme atlantique, Spiratella lesueuri, vient d’étre observée pour la premiére fois en
Méditerranée, au large du cap de Gates (J. RampaL, 1965). Cavolinia longirostris, Diacria trispinosa,
D. quadridentata, Spiratella bulimoides et Peraclis bispinosa ont aussi une « répartition atlantique »
dans le bassin occidental (fig. 8).

Euphausiacés. Une espéce surtout marquerait le passage des eaux atlantiques a travers
Gibraltar : Thysanoessa gregaria, que 1'on trouve en Mer d'Alboran, le long des cotes africaines et
dans le sud de la Mer tyrrhénienne (fig. 9). Les autres espéces originaires de l'océan ont colonisé
la Méditerranée ou elles ont des aires de ponte. Cependant, le stock méditerranéen est enrichi

d’apports plus ou moins continus pour Meganyctiphanes norvegica, Euphausia krohni, E. brevis et
E. hemigibba.

Ptéroméduses, Tetraplatia volitans, curieuse forme bathypélagique des mers tropicales, mais
essentiellement atlantique, rencontrée avec une certaine fréquence dans le détroit, le secteur de

Malaga et en baie d'Alger, plus rarement dans les parages de Messine et de Villefranche, passe pour
un des meilleurs indicateurs.
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3. Indicateurs relictes.

Les vicissitudes par lesquelles la Méditerranée, mer trés ancienne, a passé ont provoqué de mul-
tiples renouvellements, plus ou moins complets, de sa faune. Apports de formes froides et chaudes se
sont succédé, laissant chacun des témoins de leur établissement. C’est ainsi que ses relations actuelles
avec un océan tempéré ont été précédées de relations avec un océan de régime froid dont les témoins
sont connus sous le nom de relictes boréales.

Avant de les citer nous fournirons quelques explications nécessaires a la compréhension du pro-
bléme de ces relictes.

A la fin du Pliocéne, I'Atlantique largement ouvert au nord, offre a travers un détroit déja formé
une voie facile aux espéces boréales qui supplantent les éléments tropicaux vivant alors en Méditer-
ranée, comme le montrent bien Echinodermes et Mollusques. Leur pénétration s'accentue au Pleisto-

Fic. 9. — Répartition de Thysanoessa gregaria en Méditerranée selon le trajet du courant atlan-
tique. Carte établie par B. SOuLIER d'aprés ses propres mentions (cercles blancs), celles de CoLo-
st (croix) et de Ruup (cercles noirs).

céne moyen avec le refroidissement accru de I'Atlantique. Mais cette installation est de durée relati-
vement courte puisque le réchauffement de la derniére période postglaciaire, contemporaine de la for-
mation du Gulf-Stream, anéantit la plus grande partie de cette faune [roide, que signalent encore
cependant ses fossiles récents et ses relictes, et raméne en Méditerranée quelques espéces de I'Atlan-
tique subtropical. C'est alors que la faune méditerranéenne prend son aspect actuel.

L'hypothése d’une faune boréale résiduelle a pu étre discutée, certaines formes ayant été consi-
dérées a tort comme relictes (tel est le cas de Nephrops norvegicus dont le nom a pu abuser les bio-
logistes alors qu’il existe dans la zone atlantique ibéro-celtique). On doit pourtant lui faire crédit.
ExmaN (1953) estime que certains éléments boréaux installés aux époques glaciaires subsistent en des
zones de la Méditerranée qui ont conservé, bien qu'atténués, leurs caractéres hydrologiques et clima-
tiques du Pleistocéne moyen. Parmi les vertébrés, il cite Myxine glutinosa confinée a I'Adriatique (1),
Salmotrutta macrostigma des lacs siciliens et corses, et J. FURNESTIN (1952) mentionne Clupea sprat-
tus des cotes septentrionales de la Méditerranée.

Les exemples relatifs au plancton sont peu nombreux; néanmoins deux groupes en fournissent.

(1) On Ta en fait observée a deux reprises (1894-1955) au large des cdtes nord-africaines (Dieuzeipg, 1950).
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a) Les CHAETOGNATHES. Sagitta setosa, dont l'habitat principal, caractérisé par une faible salure
et une température relativement basse, est constitué par les mers bordiéres (boréales) de I'Atlantique
nord-est, existe aussi en différents points du bassin occidental, le golfe du Lion notamment, dans
I'Adriatique et la Mer Noire.

Dans le golfe du Lion (fig. 4), ses récoltes les plus riches se font en eau cétiére peu salée (35 a
37 Y%o) et de température hivernale inférieure a 12", en particulier dans les eaux diluées par les
apports du Rhéne qui déterminent une véritable zone a S. setosa (M.-L. FurNEsTIN, 1960).

L'idée d'un transport de l'espéece en Méditerranée par le courant atlantique ne résiste pas a un
examen critique de sa répartition dans 'océan ot sa limite avoisine le 46* degré N (J. REvssac, 1963).
Elle est donc absente de la partie méridionale du golfe de Gascogne, des cotes ibériques et de la baie
ibéro-marocaine.

Son abondance dans 1I'Adriatique et les zones les plus diluées du bassin occidental incitent bien
a la considérer comme un vestige des peuplements anciens de la Méditerranée, caractéristiques d’eaux
a tendance froide et dessalée, ¢léments d'affinités boréales (J. FURNESTIN, 1952) ou éléments celtiques
arrivés par vagues successives a partir du Calabrien (Mars et Picarp, 1958; PErRES et Picarp, 1958,
1960).

Diverses variations morphologiques (taille plus faible, segment caudal plus court, maturité sexuelle
précoce, ovaires plus longs, ceufs plus nombreux) entre les spécimens des milieux atlantique et meédi-
terranéen seraient aussi un indice de son isolement.

Il est intéressant de la retrouver en abondance en Mer Noire dont une des particularités est
d’avoir conservé le caractére boréal de la mer pontienne en dépit de sa communication actuelle avec
la Méditerranée. Sa faune, d'une grande affinité avec celle des mers septentrionales et sans grand
rapport avec la faune de la mer voisine, en témoigne, et notamment Sagitta setosa.

b) Les CopEPODES. SEWELL (1947) souligne la présence en Méditerranée de formes d’origine
boréale comme Ctenocalanus vanus, Pseudocalanus elongatus, Cyclopina elegans, C. longicornis, Ecti-
nosoma neglectum, dont quelques-unes, plus ou moins largement implantées, pourraient étre des
relictes. Mais le caractére de relicte est ici moins net. P. elongatus, par exemple, est aussi considéré
comme soumis a un transport actuel.

En revanche, la découverte récente de deux formes atlantiques boréales a répartition discontinue
est plus convaincante :

Pareuchaeta norvegica, espéce bathypélagique commune aux abords de la Norvége et de 1'Ecosse,
mentionnée en Mer catalane (M.-L. FurnesTIN et F. GiroN, 1963) et en baie de Villefranche
(DyorpJEVIC, 1963);

Diaixis hibernica, connu des cétes d'Irlande, d'Ecosse et de Norvége, trouvé dans la baie de
Villefranche également.

Selon DJoRDJEVIC, ces espéces, comme la plupart des relictes du méme type, seraient plus abon-
dantes en profondeur et remonteraient vers la surface sous l'action de facteurs d'ordre climatique ou
courantologique. Quoi qu'il en soit, ces formes typiquement septentrionales posent un probléme bio-
géographique plein d’intérét.

4. Indicateurs écologiques.

On a défini récemment pour des formes méditerranéennes cette catégorie d'indicateurs qui signa-
lent davantage des conditions locales de température, de salinité (Duran, 1954; G. Canniccl, 1959-
1961; Vives, 1965) ou de pollution (Yamazi, 1964) que d'amples phénomeénes hydrologiques.

Cladoceres. Longtemps tenu pour un indicateur atlantique en raison de sa répartition (cotes algé-
riennes, est des Baléares, littoral provencal), Penilia avirostris, que 1'on observe aussi trés souvent
massé devant les embouchures : Danube, P6, Ebre, Rhone, est actuellement considéré plutdt comme
indicateur d'eaux diluées que d'eaux atlantiques (CasaNova, 1965) et entrerait donc dans cette
catégorie.

On peut y mettre aussi Podon polyphemoides qui permet de repérer I'expansion des eaux du Nil
en Méditerranée orientale (Komarovsky, 1953). Rare dans le secteur au cours des mois qui précedent



et suivent la crue du fleuve, il se manifeste en masse au moment (septembre) ot se produit 1'écoule-
ment vers le nord, le long des cétes d'Israél jusqu'au nord du cap Carmel, des eaux diluées et char-

gées de sels nutritifs, écoulement corrélatif d'une floraison phytoplanctonique considérable (HALIM,
1960) (fig. 10).
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Fic. 10. — Ecoulement (marqué par les fleches) des eaux du Nil le

long des cotes d'Israél en période de crue (d’aprés HaLmm, 1960).

Chaetognathes. Outre sa qualité d'indicateur-relicte, peut étre rangée sous la méme appellation
Sagitta setosa, liée & un biotope bien défini: secteur céotier de température et de salure peu élevées,
plus ou moins soumis a l'influence d'eaux fluviales (zone néritique du golfe du Lion comprise dans le
déversement du Rhéne, débouché du Golo et du Tavignano sur la c¢ote orientale de la Corse, par
exemple, selon M.-L. FurnEesTIN, 1960).

Ce ne sont 1a que trois exemples parmi de nombreux autres; les Copépodes en particulier pour-
raient en fournir.

Phytoplancton indicateur.

Comme dans le cas du zooplancton, parmi les espéces phytoplanctoniques peuplant une région,
on distingue les autochtones et les allochtones ou espéces visiteuses dont certaines peuvent étre spé-
cifiques d'une masse d'eau déterminée et signaler une incursion de cette eau dans laire considérée.
Mais les exemples connus en sont rclativement rares. Ce sont les indicatrices hydrologiques, étudiées
notamment par SMAYDA (1958).

On cite Planktoniella sol, Diatomée détectrice de la pénétration des eaux du Gulf-Stream en

Mer de Norvége, ainsi que de l'envahissement des zones cétieres du sud de I"Amérique ou de
I'Afrique par les formations du large (zones du courant du Pérou et du courant de Benguela).



132

1l existe également des indicateurs écologiques, représentés par des espeéces (Dinoflagellés ou
Diatomées) qui signalent certains facteurs édaphiques,

par exemple : Prorocentrum micans ... ..

Eutreptia lanowi % pour les zones polluées,
ulreptia tanowt ... .. .. ..

Cyclotella caspia ......... pour les zones diluées,

Prorocentrum micans | | -
Melosira moniliformis . ... [ pour les eaux saumalres

. . \ (0E AnceLs, 1961)
Campylodiscus echeneis ...

Il peut se produire que certaines espéces visiteuses, a tendance chaude ou froide, supplantent les
formes locales lorsque les conditions thermiques défavorisent momentanément ces derniéres dans la
région visitée. Le phénomeéne peut étre périodique (annuel) quand il est lié a un déplacement régu-
lier des formations hydrologiques, ou sporadique (accidentel), comme on l'a indiqué en 1927 en Mer
de Norvége pour Asterionella japonica et un certain nombre de fois depuis 1903 en Mer du Nord
pour Biddulphia sinensis (1),

Communautés indicatrices.

Il arrive que pour « détecter » une eau de nature déterminée on ne se base pas sur un seul élé-
ment du plancton mais sur un ensemble de formes ayant mémes exigences et méme comportement.
On a défini en effet des « associations » planctoniques dont les constituants sont presque constam-
ment rassemblés dans les mémes eaux. Le relevé de tels groupements demande du reste une connais-
sance approfondie de la faune des secteurs considérés.

Pour ne citer que deux exemples concernant des zones proches de la France, mentionnons que
des communautés indicatrices ont été inventoriées dans 1'Atlantique marocain (M.-L. FURNESTIN,

1957-1964) et dans les parages des lles Britanniques (J. H. Fraser, 1952-1962).

Ces communautés, trés complétes, font intervenir a la fois des Chaetognathes, des Copépodes,
des Ceelentérés, des Tuniciers, des Mollusques pélagiques et divers autres organismes...

1. Communautés indicatrices dans la baie ibéro-marocaine.

Indiquons d’abord schématiquement la situation hydrologique au Maroc (J. FurNesTiN, 1959)
(fig. 11).

Il existe le long du continent une bande d'eaux cétiéres occupant la surface du plateau continen-
tal et constituées par un mélange d'eau superficielle du large, a forte salure et a température relati-
vement élevée, et d’eau originaire des profondeurs de 200 & 400 m, & salinité et température beaucoup
plus basses. Ces derniéres prévalent plus ou moins et il en résulte une salinité {36-36,30 %,) et une
température (16 a 17° en hiver, 18 a 20° aux autres saisons) toujours moindres prés de la céte qu'au
large.

Une des caractéristiques essentielles du secteur consiste en une montée générale (mais particu-
lierement accentuée en certains points), sous l'action des vents dominants, d'eau du talus vers la cote,
se produisant suivant un cycle saisonnier. Ce cycle débute au printemps par le déclenchement du cou-
rant ascendant sur l'ensemble de la frange continentale, I'influence des eaux profondes se faisant
sentir a tous les niveaux, de 200 m a la surface.

En été, les montées d'eaux de pente (35,90 - 36,10 %, et 15-16" en moyenne) se poursuivent en
s'accentuant mais, simultanément, a lieu en surface un envahissement partiel de la zone céotiére par les
eaux du large qui y jouent un trés grand role; elles sont parmi les plus salées des eaux atlantiques.
Leur salinité en surface s'établit entre 36,4 et 36,6 en moyenne, avec une température de 17 & 17,8°
en hiver, de 18 & 24° aux autres saisons. 1l s'ensuit une augmentation de salinité et de température des
eaux cotiéres (36,20 & 36,30 et 18 & 20° en moyenne).

(1) Exemples cités par Peres et DEvEze (1963).
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Ce déplacement des eaux du large vers la cote est plus ou moins corrélatif de 'upwelling.
Mais, indépendamment de cette cause locale, les eaux de haute mer semblent exercer dans la baie
ibéro-marocaine des mouvements d’avancée et de retrait de grande amplitude.

En automne, s’amorce la disparition des eaux profondes, soit par régression au-dela du plateau
continental, soit par mélange avec celles du large.

17_21/

36,40 — 36,60

Fic. 11. — Répartition schématisée des principales formations hydrologiques dans la baie
ibéro-marocaine, avec leurs températures et leurs salinités moyennes. Eaux cétiéres : poin-
tillé ; eaux de pente : hachures; eaux du large : indiquées par les fleches.

En hiver, la disparition des eaux de pente est achevée et un équilibre relatif s'établit : isothermes
et isohalines s'orientent parallélement au rivage et une certaine isohalinité ainsi qu'une certaine iso-
thermie régnent de la surface aux fonds de 100 m. Seules subsistent par endroits quelques nappes
résiduelles d’eaux de pente retenues sur le plateau continental par le relief qui le sillonne.

On distingue donc trois formations principales dans la région. Or on reconnait aussi parmi les

organismes planctoniques trois catégories qui signalent respectivement la présence des eaux cotiéres,
du large et de la pente.
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Organismes caractéristiques des eaux coOtiéres.

De nombreuses formes s'observent toute I'année dans les eaux marocaines ou, du moins, en des
périodes oi1 aucune influence des eaux du large ne se fait sentir et ne peut donc étre a l'origine de
leur présence dans le secteur cotier.

Couramment rencontrées dans la zone eulittorale, on peut les tenir pour des espéces propres aux
eaux de faible salure qui s’étendent en une nappe étroite et continue le long du continent.

HyproMEDUSES : Phialidium heemisphericium, Odessia meeotica f. marina, Gossea faureze, Obelia sp.
SIPHONOPHORES : Muggieea atlantica.

Crapocires : Podon phyphemoides, P. intermedius, Evadne spinifera, E. nordmanni.

Mysipacks : Lophogaster typicus, Siriella armata, S. clausi, S. jaltensis, var. crassipes.
ApPPENDICULAIRES : Oikopleura dioica.

CH/ETOGNATHES.

Sagitta [riderici. Ce chetognathe, qui semble avoir trouvé un de ses meilleurs biotopes
dans la zone marocaine ot il pullule en toutes saisons, donne l'exemple d'une population nombreuse,
stable, équilibrée, dont le caractére néritique foncier en fait un bon indicateur des eaux cétiéres peu
salées.

Les divers groupes envisagés ci-dessus fournissent donc un ensemble de formes dont la présence
a une station donnée signifie que l'on a affaire 4 une eau de type continental. Elles évoluent en effet
et se reproduisent dans la zone cdtiére et font partie en permanence de la faune qui la caractérise.

Organismes caractéristiques des eaux du large.

Ces organismes se rencontrent non seulement dans les eaux chaudes et salées des stations éloi-
gnées de la cote, mais ils peuvent atteindre cette derniére a certains moments et il est alors logique de
les considérer comme des éléments océaniques transportés dans la zone cétiére a la faveur des mouve-
ments hydrologiques. Leur répartition saisonniére parle dans ce sens: ils se signalent en effet prés
des rivages marocains, ou s’y montrent plus nombreux, au moment méme ou les eaux du large empié-
tent sur le plateau continental et ils peuvent étre retenus comme les indices de cet envahissement tem-
poraire de la marge continentale. Certes, il n'y a pas toujours concordance exacte entre |'estimation
de l'arrivée et du retrait de ces eaux d'une part, l'apparition et la disparition des formes de haute
mer dans les prélévements d'autre part, mais un fait demeure : la coincidence de leur capture avec la
manifestation d'eaux du large sur les lieux de péche et leur récolte en des stations voisines de terre
traduit une modification du milieu avec atténuation de son caractére néritique.

Ce sont souvent des formes subtropicales dont quelques-unes s'avancent parfois loin vers le
nord, jusque dans le secteur britannique ot elles témoignent plus nettement encore qu’au Maroc de la
pénétration des eaux atlantiques.

HyproMEDUSES  Rhopalonema velatum Solmundella bitentaculata Solmissus sp.
Sminthea eurygaster Aegina citrea Cunoctantha sp.
Solmaris corona

ScypHOMEDUSES Nausithoe punctata Atolla bairdii = A. wyvillei

SIPHONOPHORES Lensia conoidea Abyla trigona Abylopsis tetragona
Chelophyes appendiculata  A. leuckarti A. eschscholtzi
Bassia bassensis Eudoxoides spiralis Sulculeolaria angusta
Diphyes dispar E. mitra Ceratocymba sagittata
D. bojani C. dentata

Ce groupe fondamentalement de haute mer renseigne sur certains mouvements des masses d'eau
de I'Atlantique ibéro-africain. D'une maniére générale, quand les diverses espéces se manifestent dans



— 135 —

la zone cotiére, plus ou moins prés du littoral, c'est que les eaux du large I'ont plus ou moins envahie
et l'on peut tenir 'ensemble des Siphonophores du secteur marocain pour indicateurs des formations
de caractére subtropical en provenance du sud-ouest: mais toutes les espéces n'ont pas au méme
degré cette valeur de détecteurs biologiques; le meilleur est ici Chelophyes appendiculata dont les
mouvements saisonniers traduisent bien les déplacements d'eau affectant la région marocaine : prati-

A

PRINTEMPS

Position oceanique Position cétiere Position sub-ctiére Position oceanique

Fic. 12. — Répartition saisonniére de Chelophyes appendiculata en baie ibéro-marocaine. Sa position par rap-
port & la cote marque la poussée des eaux du large vers le continent au prinfemps et en été, puis leur retrait
en automne. Le Siphonophore est représenté par une cloche natatoire stylisée.

quement absent de la zone littorale en hiver, il y pénétre au printemps et surtout en été, pour se
retirer 4 nouveau vers la haute mer en automne marquant ainsi les étapes successives de la poussée
des eaux du large vers la cote, puis leur retrait {fig. 12).

MYSIDACES

Deux espéces se distinguent parmi les Mysidacés, généralement littoraux et semi-benthiques.
Siriella thompsoni, qui, franchement pélagique et trés fréquente dans la province tropicale, existe en
quantités importantes au Maroc entre la ligne des fonds de 200 m et celle des 100 m, faisant de rares
incursions dans la zone eulittorale. Gastrosaccus lobatus, cantonné dans les eaux les plus chaudes
(18 & 21°), a la limite ou au-dela du plateau continental, et qui caractérise aussi dans une certaine
mesure le plancton du large.

MOLLUSQUES

PTErOPODES. Les affinités tropicales des Ptéropodes marocains sont nettes. Les Euthécoso-
mes d'eaux chaudes, en particulier, sont presque tous représentés en baie ibéro-marocaine :
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Spiratella (= Limacina) inflata Styliola subula Diacria quadridentata
Spiratella bulimoides Hyalocyclix striata Euclio balantium
Creseis acicula Cavolinia inflexa

Creseis virgula Cavolinia longirostris

Le lieu de prédilection de ces organismes est d’ailleurs le secteur sud, & partir du cap Ghir, qui
subit plus que les autres secteurs l'influence des eaux chaudes.

Une espéce, Cavolinia inflexa, est plus spécialement indicatrice de la pénétration de ces eaux
dans l'aire cétiére marocaine car on la rencontre en formations beaucoup plus denses au printemps et
en éteé.

HETEROPODES Oxygyrus keraudreni Atlanta inflata Pterotrachea minuta
Atlanta fusca Carinaria lamarcki Firoloida desmaresti

Tous sont des éléments du large qui franchissent rarement la limite du plateau continental et
sont alors capturés par petits groupes ou par individus isolés, notamment dans le sud marocain.

CHATOGNATHES

Sagitta bipunctata. Son caractére écologique essentiel est d'étre pélagique et en fait un des
meilleurs détecteurs des eaux du large avec lesquelles elle progresse périodiquement jusqu'a la limite
septentrionale de son aire, au voisinage de I'Ecosse, et dont les déplacements en direction de la cote
expliquent sa présence temporaire en certains points de la zone néritique en baie ibéro-marocaine.

Sagitta tasmanica et Sagitta serratoden-
tata. Ces deux Cheatognathes a crochets
serrulés sont des formes du large qu'on

Eaux du large n'observe avec quelque fréquence, en sur-

- (Salure forte) ﬁ @ {B & & 1} {B ﬂ Q face, qu'a partir de la ligne des 100 m et
bien plus souvent des 200 m et au-dela.

Cependant, S. serratodentata est plus océa-

nique : on la trouve, avec S. bipunctata,

i;:sastrep::ﬁ:)des dans la zone des fonds de 2 000 a 4 000 m.

Sa prédilection pour les eaux de salinité

élevée (toujours supérieure ici a 36,15 %)

détermine une modification de sa réparti-

/ tion bathymétrique aux abords des cétes

marocaines. Normalement mésoplanctoni-
que, elle déserte les niveaux de moyenne
profondeur envahis par les formations fai-
FiG. 13. — Schéma expliquant la présence de Sagitta blement salées entrainées par l'upwelling,
ferratodentata en surface (eaux trés sa}ées) et son pour se cantonner dans la mince couche
absence en profondeur (eaux peu salées) dans la ,
zone cotidre marocaine. d'eaux du large de salure beaucoup plus
forte qui recouvre ces eaux de pente. Ceci
rend compte de son existence relativement fréquente dans I'épiplancton de la bordure marocaine
(fig. 13).

Sagitta inflata. Bien que cette espéce soit généralement plutdt semi-néritique que pélagique,
les quelques spécimens récoltés dans le secteur sud-marocain (cap Juby et baie de Puerto-Cansado)
semblent se rattacher aux populations subtropicales proches et trés abondantes et peuvent donc indi-
quer la poussée jusque dans la zone marocaine des eaux de méme provenance.

Surface Cdte

AppenpicULAIRES  Oikopleura longicauda Oikopleura rufescens Stegosoma magnum
Oikopleura albicans Oikopleura cophocerca  Fritillaria pellucida

Ces Appendiculaires sont des organismes du large et, en dépit de I'eurythermie et de I'euryhali-
nité qu'on a coutume de leur attribuer, ils ne se rencontrent au Maroc que dans les eaux fortement
salées et chaudes.

Parmi eux, O. longicauda, qui se déplace saisonniérement entre la haute mer et la cote d'une
part, et du nord au sud d'autre part, se révéle comme un bon indicateur des mouvements océaniques
dont on a fait état précédemment.
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Organismes caractéristiques des eaux de pente.

Le talus du plateau continental est occupé par des eaux intermédiaires résultant d'un mélange
plus ou moins intime des eaux de la cote, du large et de la profondeur. Divers éléments planctoniques
en ont fait leur domaine et s'ils abordent la surface c’est généralement a la faveur des courants ascen-
dants qui affectent ces formations.

HypromEDUSES. Liriope tetraphylla, Aglaura hemistoma, Steenstrupia rubra.
CHETOGNATHES

Sagitta minima. Sa fréquence plus grande que dans les prélévements superficiels effectués au
bord du plateau continental et sa prédominance dans les stations de nuit, signe de déplacements ver-
ticaux journaliers, conduisent & la considérer comme un organisme du talus apparaissant avec une
certaine constance en surface dans les secteurs cdtiers envahis par les eaux de pente. On remarque
d’ailleurs sa prédilection pour le secteur central marocain ou les formations ascendantes se manifes-
tent en quasi-permanence.

Pterosagitta draco. Le comportement de ce Chetognathe est voisin de celui de S. minima,
aussi joue-t-il le méme role indicateur des mouvements ascensionnels le long du litttoral marocain.

Sagitta hexaptera et Sagitta lyra. Pour ces deux espéces habituellement mésoplanctoniques,
mais dont un petit nombre, parmi les jeunes surtout, se livre a2 des migrations nocturnes les ame-
nant dans les couches supérieures, on peut penser qu'il y a aussi une relation entre leurs déplace-
ments et les mouvements océaniques verticaux. D'autant que les stations sur lesquelles elles sont cap-
turées le plus souvent se situent dans les régions principales de remontée (cap Spartel au nord, Safi
au centre, Puerto-Cansado au sud). Il faut noter cependant que, chez S. [yra au moins, les migrations
doivent avoir en partie un déterminisme physiologique (M.-L. FURNESTIN et coll., 1962) et que les fac-
teurs hydrologiques ne sont pas seuls en cause dans leur déroulement.

SALPES

Thalia democratica. Cette Salpe, trés abondante, est ici parmi les meilleurs détecteurs des
eaux de pente avec lesquelles elle pénétre dans la zone cotiére ot on la trouve en quantités d'autant
plus importantes que ces eaux profondes, entrainées par les courants ascendants, sont plus déve-
loppées en surface. Son maximum d’abondance dans les eaux cotiéres superficielles se produit en
effet en méme temps et dans les mémes lieux que le maximum de l'upwelling, notamment dans
le secteur central en été.

Bien que l'aire marocaine se préte moins bien que d'autres régions atlantiques, comme les
cdtes américaine (') ou l'entrée de la Manche et de la Mer du Nord (), & la recherche des indi-
cateurs planctoniques, car les contrastes thermiques, halins et autres, aux diverses saisons, y sont
moins marqués, on peut y déceler des rapports étroits entre I'hydrologie et le plancton. Ceux-ci ont
conduit & distinguer plusieurs catégories de formes bien adaptées aux eaux de nature différente
présentes dans le secteur et qui peuvent &tre utilisées comme indicateurs de ces formations (eaux
cotieres, eaux du large, eaux profondes). ainsi que des phénoménes hydrologiques locaux les plus
typiques (montées printaniéres et estivales d’eaux de pente, poussée corrélative des eaux du large
vers la cote).

2. Communautés indicatrices dans les parages des Iles Britanniques.

Les secteurs anglais, écossais et irlandais ont donné lieu a des recherches du méme genre.
Elles sont beaucoup plus complexes cependant, puisqu'on a pu reconnaitre six associations diffé-
rentes, liées a six types d’eaux

les eaux, dites locales ou en place, de la Mer du Nord et de la Mer d'Irlande, avec

Sagitta setosa (Chaetognathe)

Labidocera wcllastoni | . Tima bairdii {
Isias clavipes { (Copépodes)

Eutonia indicans (Méduses)

(1) Voir CLarkEe, 1940; Fisu et Jouwnson, 1937; Pierce, 1953; RepriELD et Beare, 1940.
(2) Voir Fraser, 1952; GoucH, 1905; Russerr, 1939.
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les eaux de mélange entre les masses continentales et les masses atlantiques en progression,
dans le nord de la Mer du Nord ou certaines zones de la Mer d'Irlande, avec

Sagitta elegans (Chaetognathe) Thysanoessa inermis (Euphausiacé)
Metridia lucens ) . Clione limacina ) .
Candacia armata | (Copépodes) Spiratella retroversa i (Ptéropodes)

les eaux de la dérive atlantique vers le nord, les plus chaudes et les plus salées, avec

Sagitta serratodentata (Chaetognathe) Lensia conoidea

Rhincalanus nasutus ) Dimophyes arctica , inh h
Euchaeta hebes ’ (Copépodes) ﬁ/zyioiho;ea lalrylglrostattca \ (Siphonophores)
Laodicea undulata / (Meéd ) Sgla m} eregan: !

Cosmetira pilosella eduses alpa [usiformis < (Thaliacés)

Dolioletta gegenbauri
les eaux d’origine boréale ou arctique, froides au contraire, et en mouvement vers le sud,
en surface, avec
Sagitta maxima Calanus hyperboreus
Eukrohnia hamata% (Chaetognathes) Metridia longa g (Copépodes)
Spiratella helicina (Ptéropode) Pareuchaeta barbata

les eaux [roides profondes, qui se distinguent des précédentes par leur position et leur faune,
avec

Sagitta macrocephala
Sagitta zetesios

Gaetanus pileatus (Copépode)
Spiratella helicoides (Ptéropode)
Amalopenazus (= Gennadas) elegans (Décapode)

% (Chaetognathes)

les eaux dites du courant lusitanien, d'origine méditerranéenne, en provenance du détroit de
Gibraltar et du golfe de Gascogne, cheminant a plus ou moins grande profondeur, avec, entre autres,

Sagitta lyra (Chaetognathe), Thalia democratica et Doliolina miilleri (Thaliacés).

Aprés ces deux exemples étudiés en détail, on notera encore, mais sans les fournir, que
MooRe (1958) donne, notamment d'aprés Russerr (1935 et 1939), des listes d'indicateurs carac-
téristiques d'eaux de nature différente dans diverses mers du globe :

eaux arctiques (Mer de Barentz, courant du Labrador et ses incursions sur les bancs de
Terre-Neuve, dans le golfe du Maine, etc.); eaux de mélange arctiques-atlantiques ({golfe du
Maine en particulier); eaux atlantiques (Mer de Norvége, nord-ouest de la Mer du Nord, Manche,
bancs de Terre-Neuve, golfe du Maine); eaux cotiéres {Spitzberg, Norveége, Mer du Nord).

Ces listes, certes, ont fait leurs preuves, mais elles restent d'interprétation délicate.

Valeur des indicateurs planctoniques.

L'utilisation des indicateurs planctoniques donne-t-elle toujours des résultats valables ?

Il faut reconnaitre que I'interprétation des faits est difficile et nécessite une longue série
d’observations portant sur plusieurs années consécutives. L.a reconnaissance des formes indicatrices
se heurte en effet a plusieurs obstacles.

L'un des premiers tient aux techniques mémes de récolte du plancton qui ne sont pas encore
absolument au point et fournissent rarement des données trés précises. D'une part, les filets sont
plus ou moins sélectifs et collectent mieux, selon leur type, soit le phytoplancton, soit le zoo-
plancton, soit méme certains organismes de ce dernier & I'exclusion des autres, renseignant impar-
faitement sur la composition du plancton au point considéré. D’autre part le plancton n'est pas
uniformément réparti mais forme des essaims : une péche qui aura malencontreusement évité de
telles concentrations induira en erreur non seulement sur la densité mais sur la nature du plancton
dans la zone prospectée. D’onr la nécessité de multiplier les prélévements a des heures différentes.



— 139 —

a des saisons différentes aussi, car le plancton est soumis a des variations journaliéres et saison-
niéres aussi bien qualitatives que quantitatives.

Par ailleurs, la connaissance du milieu marin est aussi trés incompléte. On évalue surtout
la température, la salinité, la densité, la teneur en oxygéne, en phosphates et en nitrates de l'eau
de mer. Or les facteurs influengant 'écologie des formes planctoniques sont beaucoup plus divers
et leurs interférences presque impossibles a saisir. Certains auteurs (WILSON et ARMSTRONG, 1951,
1952, 1954) admettent méme l'existence, entre des masses d'eaux voisines, de qualités particuliéres
encore indéfinissables, c'est-a-dire de véritables « différences biologiques » qui conditionnent la vie
des organismes et expliqueraient en particulier la pullulation et la concentration en certains points
d'une ou plusieurs formes dominantes aboutissant a la constitution des essaims. On aurait ainsi
des eaux a Sagitta, a Copépodes, a Salpes, définies par l'organisme méme auquel elles semblent
spécialement convenir.

La difficulté d’interprétation des observations est parfois particulierement frappante : le fait
gu'on puisse reconnaitre, a quelques milles de distance seulement, par des salinités et des tempé-
ratures presque identiques, des « faciés planctoniques » tout différents, ou, inversement, une constance
remarquable dans la composition du plancton sur des lignes de stations ot températures et salinités
font de brusques écarts, montre bien que d'autres facteurs : éclairement, courants ascendants,
épaisseur d’eau variable... interviennent aussi et contrecarrent l'action de la salinité et de la tempé-
rature, qui ne représentent que les deux agents les plus faciles & mesurer et auxguels on aurait
tort de se rapporter avec trop d’exclusiviteé.

Ces réserves faites, une étude serrée améne fréquemment & déceler des rapports étroits entre
I'hydrologie et le plancton, et & trouver des organismes planctoniques susceptibles de jouer un réle
d’indicateurs des conditions de milieu (indicateurs écologiques) ou de la circulation marine (indi-
cateurs hydrologiques).

Mais il faut se garder de tirer des conclusions hatives et de généraliser, car une liste
d'indicateurs n'a qu'une valeur locale, une faune étant adaptée & un milieu bien défini et I'établis-
sement d'une telle liste étant basé sur la connaissance de l'habitat propre a chaque forme dans
une région donnée.
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A propos des poissons planctonophages, dans un des chapitres suivants, il sera fait allusion aussi
a un certain nombre de relations existant entre le plancton et les poissons; mais leurs rapports seront
examinés ici a la fois sur un plan plus général et sur celui de leur application a la péche.

1. - Les concentrations de Plancton.

a) Leur origine.

Le cycle vital en mer (fig. 1). Le plancton constitue le terme de passage entre le milieu marin
proprement dit et les organismes capables de mouvements indépendants, vivant dans ce milieu. Un
rappel rapide du cycle de la matiére vivante en mer conduira & démontrer cette assertion.
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Les végétaux marins, phanérogames, algues et phytoplancton, que nous considérerons essentielle-~
ment ici, constituent |'élément de base de la vie en mer. Les principaux facteurs de leur développe-
ment, moins nombreux que sur terre, sont au nombre de deux : lumiere, sels minéraux.
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Fic. 1 — Schéma du cycle des matiéres nutritives dans la mer (phases d'organisation et de minéra-

lisation). Traduit de Frasgr, 1962 et compléteé.

En effet, en présence d'eau et d'anhydride carbonique. grace a l'énergie solaire, les pigments
contenus dans ces végétaux ont la propriété de fabriquer des matiéres organiques carbonées en libé-
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rant de l'oxygéne. Cette réaction photosynthétique s'associe a d’autres réactions de synthése pour
accumuler dans le végétal, les éléments du phytoplancton notamment, les matiéres organiques qui
assureront leur entretien et leur développement ainsi que celui des animaux qui les absorberont
(zooplancton, poissons herbivores, cétacés, etc.) et, indirectement, celui des poissons ou autres animaux
marins qui se nourriront d'organismes herbivores.

L'anhydride carbonique nécessaire a cette photosynthése est issu soit de l'air, soit de carbonates
contenus dans la mer. D'autre part, l'oxygéne dissous dans l'eau, provenant de l'air ou de la photo-
synthése, permettra la respiration des végétaux et autres organismes marins. Mais l'utilisation des
composés carbonés et celle de I'oxygéne ne sont pas suffisantes pour assurer Ie plein développement
des végétaux marins. Celui-ci nécessite l'assimilation de certains sels minéraux, que I'on nomme pour
cette raison sels nutritifs; ce sont les phosphates, les nitrates et certains oligo-éléments, sels de fer,
de manganése, cuivre, zinc, cobalt, etc. Ces éléments sont pour une certaine part amenés dans les
océans par les riviéres et les fleuves donc d’origine terrigéne. Mais une grande partie du phytoplanc-
ton qui n'est pas consommée par les herbivores, planctoniques ou autres, servira aprés sa mort, de
nourriture aux animaux benthiques ou sera directement reprise par les bactéries. Il en sera de méme
des matiéres organiques fournies par la décomposition de l'ensemble des organismes marins ou par
leurs excrétions. L'action bactérienne aboutira finalement a la formation de phosphates, nitrates et
autres éléments minéraux. Ainsi, les sels nutritifs contenus dans l'eau de mer ont deux origines:
continentale, marine.

L'on voit ainsi comment le zooplancton et le phytoplancton, tant par leurs manifestations vitales
que par leur dégradation, interviennent dans ce cycle biologique. On saisit également comment, en
conditions de milieu optimales, peuvent se former des concentrations de plancton, végétal d'abord,
animal ensuite.

b) Leur localisation.

Il convient de remarquer que pour engendrer une poussée importante de phytoplancton il sulffit
d'une quantité minime de sels nutritifs. Ainsi, d'aprés SVERDRUP, JOHNSON et FLEMING (1942) 1 mg de
phosphore est suffisant pour assurer un vigoureux développement de Diatomées dans 1 000 litres d’eau
de mer, si toutefois les autres facteurs sont favorables. Cette assimilation est fortement favorisée par
la toute petite taille des éléments phytoplanctoniques. Kroca (1934) a calculé que I'absorption des
sels nutritifs dissous par un élément végétal de 0,001 mm?® est proportionnellement 1 000 fois supé-
rieure a celle qu'aurait un élément de 1 mm®*. Cela vient d'une densité 10 fois supérieure de sels par
rapport a la surface de contact et d'une possibilité de diffusion de ces sels 100 fois meilleure. En
revanche, il faut considérer que l'assimilation du carbone et le transport de sels minéraux vers la
cellule en voie de développement sont beaucoup plus difficiles dans I'eau que dans les plantes terres-
tres. Pour se développer, il est nécessaire aux cellules végétales marines de se trouver dans une zone
de lumiére optimale, donc au voisinage de la surface (!); il faut également qu’elles soient alimentées en
sels nutritifs. On comprend dés lors que les concentrations maximales de phytoplancton se feront a
certains niveaux et dans certaines zones.

1) Entre la surface (ou mieux, la subsurface) et 50 m de profondeur, c'est-a-dire au niveau ou
la transmission de la lumiére est la meilleure.

2) Dans les secteurs ou les sels nutritifs sont amenés de la terre par les riviéres, c'est-a-dire
dans la zone coétiére, et dans les eaux du large, la cu les courants les ont entrainés. Lormann (1908)
indigue que, d'une maniére générale, les eaux du large sont 50 fois moins productives que les eaux
cotieres. Cependant ALLEN (1936) signale avoir trouvé des concentrations de 220 000 Diatomées par
litre, au large, dans le nord Pacifique; cette production intense est due a l'action des courants qui ont
véhiculé les sels nutritifs nécessaires.

3) Dans les zones ou les eaux de profondeur, chargées de sels nutritifs, issus des matiéres
organiques décomposées sur le fond, remontent vers la surface, autrement dit dans les secteurs

(1) On a cependant mis en évidence récemment l|'existence d'un phytoplancton varié et abondant en zone aphotique
(BErRNARD, 1964, 1965 ; KimsaLL et coll., 1963 ; Kimor, 1965 b; NEL, 1965 ; etc.). Son étude en est a ses débuts et, faute
de données générales, nous n'en tiendront pas compte dans cet exposé.
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d’upwelling. D’ailleurs, comme l'avait remarqué NATHANSON dés 1906, ce sont ces éléments ramenés
du fond vers la zone d'insolation qui compensent la consommation, par le phytoplancton, des sels
nutritifs provenant de la terre.

2. - Discussion des relations entre Plancton et Poissons.

A partir du cycle complexe qui met en jeu la production et la consommation de matiéres orga-
niques et minérales dans la mer par les microorganismes, le plancton animal, le plancton végétal et
les espéces benthiques ou pélagiques qui en sont tributaires, on a pu traduire graphiguement les rela-
tions étroites qui existent entre ces éléments. C'est ce qu'ont fait, en particulier, HELA et Lagvastu
(1961) auxquels nous empruntons, avec quelques simplifications, la figure qui schématise les rapports
quantitatifs entre phytoplancton, zooplancton et poissons pélagiques aux différents mois de I'année

(fig. 2).
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Fic. 2. — Relations quantitatives entre le plancton (animal et végétal) et les poissons péla-

giques. Adaptation d'aprés HEeLa et Laevastu, 1961.

Plus précisément, Dimov (1965) a établi des corrélations chiffrées trés significatives entre le taux
de croissance du sprat et la biomasse zooplanctonique sur les cotes bulgares de la Mer Noire. De
méme, d'une étude comparative des quantités de plancton et de sardinelles prises sur les cotes médi-
terranéennes d'Israél a différentes périodes, Kimor (Komarovsky) (1959, 1965 a) conclut que ces pois-
sons se trouvent généralement rassemblés dans les zones ou les organismes planctoniques de grande
valeur alimentaire (Copépodes, larves de Décapodes, Cladocéres) sont les plus abondants. Ce sont la
deux exemples parmi beaucoup d’autres.

Etant donné I'ensemble des relations évoquées, il est naturel de penser que les concentrations de
poissons pélagiques se feront dans les zones de concentrations de plancton. Cela se vérifie en général,
quoiqu’il ne soit pas toujours possible de montrer des rapports directs entre plancton et poissons ().
En effet, d'autres facteurs que la nourriture peuvent intervenir dans la distribution de ces derniers
dont la physiologie est plus exigeante et plus complexe: le facteur température par exemple peut
dominer le facteur nourriture a4 certains moments, notamment a celui de la reproduction, et I'on peut
voir alors certains poissons délaisser une zone riche en plancton pour une plus pauvre si les condi-
tions de milieu qui y régnent leur sont par ailleurs défavorables. La distinction entre les migrations
trophiques et les migrations de reproduction ou génétiques est établie depuis longtemps.

De ce fait, les corrélations attendues entre plancton et poissons ne se manifestent pas obligatoi-
rement. Ainsi T. Vuceric (1961), comparant 'abondance du zooplancton et les prises de sardines

(1) 11 faut noter gue les relations entre phyto- et zooplancton elles-mémes ne sont pas toujours simples. On connait
cntre eux des relations directes (quand une zone donnée est riche ou pauvre a la fois en phyto- et zooplancton, avec des
maximums saisonniers en ccrrespondance : simultanéité ou léger décalage du zoo- par rapport au phytoplancton. Voir
Ruup 1926, JesperseN 1940, WimpenNy 1944, WiBorG 1954) et des relations indirectes ou inverses (quand une zone
riche en phytoplancton est pauvre en zooplancton ou inversement. Voir DEvEzE, 1959).
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dans la partie centrale de I'’Adriatique orientale de 1951 a 1960, a relevé a plusieurs reprises des rela-
tions inverses entre les quantités de plancton et celles de poissons (fig. 3).

Il n'en reste pas moins que la production en matiére organique élaborée par le phytoplancton
demeure « la condition essentielle de l'existence d’autres étres vivants dans les biotopes marins »
(HeLA, 1966). Et il n'est pas niable non plus que le repérage du plancton aide a celui des bancs de
poissons.
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Fic. 3. — Comparaison des valeurs moyennes de zooplancton (poids secs) (A)

et des prises de sardines (B) dans la partie centrale de I'Adriatique orientale,
de 1951 & 1959. D'aprés Vuceric (1961), simplifié.

Les Scandinaves et les Britanniques, par exemple, depuis quelques années, orientent en grande
partie leurs pécheries vers les concentrations de Copépodes du genre Calanus qui font I'objet d’actives
investigations. Sur un plan plus général, nous allons essayer d’'envisager les grandes zones océaniques
ou se font des rassemblements corrélatifs de plancton et de poissons, en les classant d’aprés l'origine
de leur richesse.

3. - Principales zones de concentrations de Plancton et de Poissons.

a) Zones de courants horizontaux.

Choisissons comme exemple une région bien connue et souvent décrite, notamment par
HENTSCHEL (1928), ainsi que par SVERDRUP et ses collaborateurs (1942) : I'Atlantique central et méri-
dional. Considérons les figures 4 et 5: distribution horizontale des phosphates (fig. 4 b), concentra-
tion totale en plancton entre la surface et 50 m (fig. 4 a), carte simplifiée des courants dans I'Atlan-
tique tropical et équatorial (fig. 5). Leur examen comparé permet d’attribuer l'extension des zones
riches en phytoplancton du sud-ouest africain aux apports de sels provenant des eaux continentales,
entrainés par le courant de Benguela et par le courant sud-équatorial, alors que la pauvreté relative
du golfe de Guinée peut étre imputée a l'influence du contre-courant de Guinée pauvre en sels
minéraux.

b) Zones de courants ascendants.

La richesse de la zone cuest et nord-ouest africaine en revanche ne s’explique pas par l'influence
des courants horizontaux mais par la présence de l'upwelling déja remarqué par HENTSCHEL en 192§;
c'est cette remontée d'eau profonde qui améne & la surface phosphates et nitrates et engendre la pro-
lifération du phytoplancton.

Comparons maintenant cette richesse en plancton avec celle en poisson. La région atlantique
africaine est considérée comme une des plus riches du monde en poissons clupéiformes. En 1964 par
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exemple, le sud-ouest africain et '’Angola ont débarqué a eux seuls 764 000 tonnes de pilchards (Sar-
dinops ocellata). 11 s’agit justement d'un des secteurs ot la concentration en plancton total est la plus

forte.
[]10
£ 20
50 0.25
| KHeJe) E0.60
Fic. 4. — Répartitions comparées du plancton et des phosphates au large des cétes occidentales d"Afrique (d'aprés

SVERDRUP ef coll.). a) Plancton total; les chiffres indiquent le nombre de milliers d'individus contenus dans
un litre d'eau de mer prélevée entre la surface et 50 métres de profondeur. b) Phosphates; les chiffres don-
nent le nombre milligrammes de P.O; par meétre cube d'eau de mer.
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On sait d'autre part qu'au large des cotes occi-
dentales et équatoriales d'Afrique des péches
intenses de thonidés sont effectuées depuis quelques
années. A la lumiére des faits exposés plus haut,
les statistiques de péche japonaises (SCHIOHAMA,
MyojyiN et Sakamo, 1965) peuvent étre interpré-
tées de la maniére suivante : la répartition géogra-
phique des captures de Neothunnus albacora varie,
selon les saisons, en fonction de I'extension plus
ou moins grande du contre-courant de Guinée; les
captures se font en dehors de ce contre~courant,
au sud en hiver, au nord et au sud en été, dans les
zones les mieux pourvues en éléments nutritifs, en
plancton et par conséquent en poissons planctono-

phages (fig. 6).

Fi6. 5. — Schéma des courants généraux dans
I'Atlantique tropical et équatorial : NE,
courant nord équatorial ; SE, courant sud-
équatorial ; G, contre-courant de Guinée ;
B, courant de Benguela.

De méme, les cotes du Rio de Oro, de Mauritanie et du Sénégal, ou la concentration en planc-
ton total est comprise entre 50 et 100 000 individus par litre d'eau, sont extrémement riches en pois-
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sons de toutes sortes. Cette abondance est manifestement due a I'upwelling qui affecte I'ensemble de
la région.

Dans le Pacifique, et plus particuliérement en Californie, la production en « sardines », Sardi-
nops coerulaea, a atteint il y a une dizaine d'années prés de 300 000 tonnes par an. SVERDRUP et
ses collaborateurs donnent la raison de cette intense production : l'upwelling de Californie, qui
améne en surface des eaux chargées de sels nutritils.
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Fic. 6. — Cartes schématiques de la répartition comparée des captures de
Neothunnus albacora en fonction du contre-courant de Guinée, en hiver
et en été. Les pointillés indiquent l'emplacement des principales prises
faites par les palangriers japonais.

On pourrait multiplier les exemples. Nous emprunterons le dernier a la Meéditerranée ot le golfe
du Lion est également une zone oi le poisson de surface abonde. L'influence du Rhone et des riviéres
cotiéres, la violence du vent de nord-ouest générateur d'upwelling, y modifient 'hydrologie au point
d'en faire une région toute différente, océanographiquement, de la Méditerranée proprement dite. La
couleur de ses eaux est verte du fait de sa richesse en plancton, notamment en phytoplancton, ce
qui contraste avec le bleu profond des eaux typiquement méditerranéennes, bleu dont on a pu
dire « qu’il est, pour la mer, la couleur du désert ».

Cependant il ne faudrait pas généraliser car, ainsi qu'il a été dit, d’autres facteurs peuvent inter-
venir dans la répartition des espéces ichthyologiques, la température en particulier. C'est ainsi que
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dans une zone ot le plancton est dense, la Mer du Japon et ses abords, les clupéidés (Sardinops
melanosticta) étaient extrémement abondants il y a environ une trentaine d'années; un abaissement
important de la température a entrainé une trés grande diminution des captures, surtout du fait de
la disparition des aires de ponte (Nakar 1960). Or il faut remarquer que la région est restée trés
riche en plancton.

Un cas similaire est présenté par la sardine marocaine. On a pu démontrer en effet que toute
sa biologie dépend de I'hydrologic et notamment de la température. Dans ses stades jeunes, jusqu'a
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cap
Spartel

aire de ponte

cap Cantin

Fic. 7. — Les migrations de sardines adultes sur la céte marocaine ; relations avec les températures
(d’aprés FURNESTIN, 1952).

un an révolu, elle recherche des eaux ensoleillées et chaudes (18-24°) et se tient surtout en surface.
Ensuite, et particulitrement aprés chaque ponte annuelle, elle exige des températures plus
basses (fig. 7). La sardine tend ainsi a gagner des eaux de plus en plus froides & mesure qu'elle
vieillit. Le secteur central du Maroc entre le cap Cantin et le cap Ghir, occupé en permanence par
les eaux a 14-16° de I'upwelling cétier, fournit aux adultes des conditions optimales et constitue une
sorte de vaste « réserve », refuge naturel des sardines agées, ce qui explique l'importance de la
péche dans cette région (J. FurNESTIN, 1950).

Or on peut affirmer que ces rassemblements dans le secteur central et les migrations qui sont
a leur origine ne sont pas déterminés par la recherche d'une nourriture de choix. L'étude du
plancton (M.-L. FurNESTIN, 1957) le prouve : tandis qu'en été la zone de Safi-Mogador est
pauvre en zooplancton {Copépodes et autres Crustacés, notamment), aliment préférentiel des
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sardines, les secteurs nord et sud en sont abondamment pourvus. Pourtant les sardines les quittent

pour le secteur oo elles n'auront jusqu'en automne qu'une nourriture beaucoup moins riche
(J. FurnesTIN, 1952).

¢) Zones de contact.

Ces zones existent a la jonction de deux formations de nature différente et elles sont carac-
térisées par un gradient d’autant plus fort de salinité et de température que le contraste entre
les masses est plus accentué. Ce sont des zones généralement poissonneuses (RALLIER Du BaTy, 1926;
Beaucg, 1928-29).
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la distribution verticale des températures (1961).

Le cas des bancs de Terre-Neuve, particulierement frappant, est connu depuis que 'on applique
a la morue les méthodes de péche scientifiqgue. En effet, outre le fait bien établi que la morue se
situe dans les eaux de température inférieure & 7°, on a constaté qu'elle formait, de méme que
les éléments du plancton, de fortes concentrations dans la zone de rencontre du courant chaud,
le Gulf-Stream, en provenance des cotes d'Amérique, et du courant froid du Labrador s'écoulant
de la Mer de Baffin vers le secteur de Terre-Neuve, ou il s’enfonce sous le premier, a cause de la
densité supérieure de ses eaux a basses températures.

La situation ainsi présentée est schématisée a l'extréme. En effet, a l'action du courant chaud
de surface s'ajoute celle du réchauffement solaire en été. De plus, a particr de 200 m mais plus
souvent de 400 m de profondeur, existent des eaux de mélange, de température intermédiaire. C'est
ce que traduisent les figures 8 et 9. On y voit une couche superficielle chaude, dépassant 14° en
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1962, atteignant 19° en 1961; un lobe froid (0-2°) de la subsurface & 200 m environ, puis une
eau de mélange moins [roide (5-8"). Il se trouve ainsi une thermocline supérieure et une inférieure
qui délimitent d'intéressants secteurs de péche (morue, sébaste, argentine, etc.). La zone la plus
favorable et surtout la plus constamment riche parait étre sous la thermocline inférieure, zone
recherchée par les chalutiers, notamment au SE du Groénland et sur la cote du Labrador (ALLalN,
1964). Quelques péches planctoniques dans ces zones ou a leurs abords permettent d'évaluer la
richesse en plancton et, par la, la richesse en poisson.
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Fi5. 9. — Coupe entre le banc Saint-Pierre et le Banquereau, a travers
le chenal laurentien, montrant la distribution verticale des températures
(1962). Emprunté a ALLaIN, 1965.

La recherche des zones de contact a donc une importance capitale pour situer les concentra-
tions de la faune marine (formes pélagiques ou démersales). Le bathyscaphe peut, a ce propos,
amener a des constatations de valeur. J].M. PErEs (1958), au cours de deux plongées au large
du Japon a 1000 et 1650 m dans une zone oit se rencontrent le flux chaud du Kouroshio et
le courant froid de I'Oyashio, et ou le changement de température est particuliérement brutal, a
la séparation des deux masses d'eaux, a remarqué que l'abondance du plancton était extréme et
la « pluie organique » sur le fond d’une densité extraordinaire, entretenant un benthos trés fourni,
a base d'Actinies, Octocoralliaires, Echinodermes et Poissons.

On voit plusieurs raisons au fait que les zones de contact sont favorables au rassemblement
de diverses espéces marines : d'une part, elles représentent les frontiéres d’habitats différents; d’autre
part, elles sont le siécge de remous et de mouvements tourbillonnaires oii le poisson se maintien-
drait sans effort; enfin, le plancton, nourriture de base, s’y trouve transporté par le déplacement
des masses d’eau et constitue un centre d’attraction pour nombre d'animaux marins (ALLAIN, 1964).



d) Zones de convergence.

Elies sont également propices aux concentrations de faune. Lorsque deux courants convergent,
leur vitesse augmente et les eaux qu'ils entrainent s’accumulent sur une aire restreinte et plongent.
C'est ainsi que, sur les fronts polaires arctique et antarctique, les convergences alimentent une
partie des grands fonds océaniques. Les eaux plongent aussi sur les convergences subtropicales
nord et sud et au niveau de la convergence du contre-courant équatorial.

Les éléments flottants, ne pouvant réagir contre les courants, dérivent nécessairement vers
le point de jonction des eaux; il en est ainsi du plancton qui s’y concentre et y attire secon-
dairement les poissons. C'est pourquoi les méthodes de péche scientifique prévoient I'évaluation
des quantités de plancton dans les zones de convergence par rapport aux secteurs environnants et
d'aprés la nature des eaux qui plongent (HELA et Laevastu, 1961).

Les pécheurs japonais, par exemple, recherchent spécialement les thons sur les zones de
convergence, notamment le long et au large des cotes du Japon ou la rencontre du Kouroshio
et de I'Oyashio déterminent des secteurs de péche intensive.

Un phénoméne de convergence local trés caractéristique a été observé en 1962 par les biolo-
gistes de la « Thalassa » aux accores nord du banc Georges ou d'immenses concentrations d'Euphau-
siacés et autres planctontes réunies par le jeu d'un mouvement tourbillonnaire résultant de plusieurs
courants intéressant le golfe du Maine, avaient provoqué un rassemblement exceptionnel de harengs
et cétacés, les poissons formant une masse compacte de la surface au fond, les mammiféres
évoluant dans une aire nettement délimitée (ArLLAIN, 1964).

L'intérét pour la péche de la reconnaissance de l'ensemble de ces zones particulieres sur le
plan hydrologique ressort de la répartition des zones de productivité océaniques que l'on voit
coincider avec les zones d'upwelling relativement littorales et bon nombre de zones de divergence
et de convergence au large (HELA et LAaEvasTu, 1961; ALLAIN, 1964).

Ainsi, d'aprés les travaux mondiaux et surtout japonais, les thons ne fréquentent pratiquement
que les zones de divergence et de convergence ou ils trouvent une nourriture abondante, le germon
stationnant de préférence sur les convergences. Quant aux baleines, elles aussi tributaires des
concentrations planctoniques, d'aprés les cartes de WALFORD (1958), elles fréquentent surtout les
grandes convergences subtropicale et antarctique, et aussi les zones d'upwelling.

e) Concentrations locales.

En dehors de ces vastes régions ou le plancton abonde, que nous venons d'énumérer, on
observe des zones de concentration d'étendue plus réduite. C'est assez souvent le cas prés des
embouchures des fleuves ou des riviéres.

Nous prendrons deux exemples méditerranéens : le golfe de Fos et l'embouchure du Var.
Dans le premier, en raison de la force de Coriolis, les eaux diluées du Rhone s’écoulent en direction
du sud-ouest, glissant sur les eaux salées plus denses. Latéralement, on peut observer une zone de
contact trés visible a I'eeil nu; le plancton se trouve concentré a la limite des deux formations. On
remarque la présence de sardines le long de la ligne de contact des eaux, celle des sprats et des
jeunes anchois a l'intérieur de celle-ci, celle des maquereaux a l'extérieur. Il en est de méme pour
les eaux du Var dans la baie des Anges au printemps : « poutine », c’est-a-dire larves de sar-
dines prés de la surface, sardines adultes et chinchards dans les eaux de contact.

Comme l'a mentionné GuiLcHER (1965), des observations analogues sur la concentration
d'organismes planctoniques dans les zones de discontinuité entre deux masses d'eaux ont été
faites localement en Mer du Nord, par JosepH, de I'Institut allemand d'Hydrographie.

4. - Conséquences des variations saisonniéres du plancton sur les possibilités de
captures de poissons,

11 est facile de montrer comment les variations quantitatives et qualitatives du plancton influent
sur le mode d'alimentation des poissons planctonophages et sur leur comportement, de maniére
parfois trés importante. L'exemple des athérines est suggestif : pendant la saison chaude elles ont
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un comportement pélagique et se nourrissent de plancton; en hiver, faute d'aliments prés de la
surface, elles se rapprochent du fond et ingérent des éléments nectoniques ou méme benthiques.
D’une facon générale, les espéces planctonophages se rencontreront a l'époque et au lieu ou le
plancton qui leur sert de nourriture aura une densité maximale. Un tel comportement aura bien
évidemment pour conséquence de faciliter, ou au contraire de diminuer, les possibilités de capture de
ces poissons selon le lieu, la profondeur, le moment de la concentration du plancton. C'est ainsi
que Komarovsky (1959) a remarqué une étroite corrélation entre les concentrations de Sardinella
aurita au début de I'été 1958 au large des cotes sud d'lsraél et la poussée de plancton enregistrée
dans la méme région, a la méme époque. Cependant, les chiffres donnés par le méme auteur dans
une étude postérieure portant sur l'ensemble des années 1955-1960, révelent que si ces relations
existent d'une maniére générale, elles ne sont pas toujours exactement vérifices (Kimor (Koma-
ROVSKY), 1965). Précisons, en effet, que la nourriture n'est pas le seul facteur commandant la
dispersion des poissons ou leur concentration en une zone donnée. Il en est en réalité au moins trois
principaux qui peuvent, selon I'époque de l'année, soit se conjuguer, soit s'opposer. Ce sont :

1) la présence d'aliments (plancton) en quantité suffisante;

2) les conditions de milieu (température, salinité, etc.);

3) l'état physiologique (période de ponte, période de repos sexuel).

C'est en analysant l'influence de chacun de ces facteurs aux différentes époques de I'année

que l'on peut juger objectivement des conséquences des variations saisonniéres dans la composition
du plancton (qualitativement et surtout quantitativement) sur la présence des poissons.

Prenons pour exemple le cas des sardines du golfe du Lion étudié par LEE (1961) et exami-
nons-le sous ce triple aspect. Pendant I'hiver ces poissons sont groupés prés du fond, au large,
entre 60 et 120 m de profondeur; c'est la période de ponte. A cette saison et a cette profondeur
la température est presque uniforme (13° environ); le plancton, relativement peu abondant, se trouve
cependant en quantité suffisante pour assurer une alimentation moyenne ou faible, mais réguliére.
Les sardines trouvent donc dans cette zone

a) une nourriture suffisante;

b) une température assez basse mais néanmoins généralement plus élevée qu'aux niveaux
supérieurs;

c) des conditions favorables a la ponte (nature du fond, etc.).

Elles sont difficilement accessibles aux filets tournants sauf a chaque extrémité du golfe (région
de Marseille, Roussillon) ot le plateau continental est étroit et les aires de ponte relativement
proches de la cote.

‘Au printemps la ponte est terminée. Le plancton est trés abondant surtout prés du littoral
ot les Calanus sont particuliérement nombreux. Les sardines qui se nourrissent alors intensément
gagnent les eaux relativement peu profondes (20 2 40 m) a température moyenne (15 a 19°).
C’est une époque de forte péche.

En été, période de repos sexuel, l'alimentation est moins active; le plancton est d’ailleurs
moins abondant mais trés riche en larves de crustacés, élément nutritif important pour la sardine.
Si parfois la température reste favorable dans la zone cétiére, il arrive assez fréquemment qu'elle
s'éleve au-dessus de 19-20°; alors, le facteur température dominant le facteur nutrition, les poissons
plongent ou effectuent des déplacements pour retrouver des eaux souvent plus pauvres mais plus
fraiches. Les captures sont généralement irréguliéres.

Au début de l'avtomne le refroidissement des eaux entraine un regroupement des sardines
et l'alimentation est de nouveau active; le plancton est d'ailleurs abondant. Les apports sont bons,
parfois méme trés importants. Mais les conditions favorables a la péche durent peu, au moins
en Languedoc et en Roussillon. Au cours du mois de novembre, les poissons quittent la zone
cotiere pour rejoindre les aires de ponte. Dans ce cas le facteur reproduction domine les autres.

Dans le méme ordre d'idées, décrivant les relations qui existent entre la répartition du plancton
et celle des poissons planctonophages dans le lac Baikal, Koyov (1954) donne, & ce sujet, de trés
intéressantes précisions. En hiver, les corégones (Coregonus autumnalis migratorius GEORGI) et les
Cottocomephorus (poissons cottidés) se tiennent au large et prés du fond, entre 150 et 300 m. Alors
que la surface du lac est gelée, ils bénéficient & ce niveau et a cette époque d'une température
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uniforme et relativement élevée (3°6) ainsi que d'une nourriture zooplanctonique suffisante pour
une alimentation faible en cette période d'hivernage.

En février-mars le phytoplancton se développe trés rapidement dans les couches supérieures,
surtout prés des cotes. A cette poussée correspond, en avril-mai, une grande prolifération de copé-
podes phytoplanctonophages. Cottocomephorus, corégones jeunes, puis corégones adultes gagnent
peu a peu la zone cotiére tout en se tenant prés du fond ou la température est la plus élevée et
la nourriture assez abondante; ils se trouvent ainsi répartis sur l'ensemble de la pente entre

200 et 50 m.

En juin-juillet le plancton est riche a tous les niveaux mais la température de surface n'est
que de 4° au large tandis qu'elle atteint 9° a la cote. Pour cette raison, les poissons sont groupés
dans les eaux peu profondes : les Cottocomephorus sur le littoral, prés des rochers ou ils pondent,
les corégones un peu au large, surtout les adultes. C'est une période de p2che trés active.

En été les crustacés planctoniques sont extrémement abondants, jusqu'a une cinquantaine de
métres de profondeur, dans I'ensemble du lac. La température dans la zone cdotiere dépasse 16°;
elle n'est que de 12° au large. Les corégones fuyant les eaux trop chaudes quittent la cote, tout
en se tenant dans les niveaux supérieurs, riches en nourriture; ils atteignent le milieu du lac en bancs
serrés. La péche est encore trés active mais elle ne se fait plus de la méme maniére : les pécheurs
emploient alors les filets dérivants. Les Cottocomephorus effectuent une migration analogue mais
de moindre amplitude.

En novembre-décembre, la température baisse rapidement en surface jusqu'a 1°; le plancton se
raréfie entre O et 50 m mais les crustacés planctoniques sont encore nombreux entre deux eaux.
Les poissons des deux espéces commencent a plonger tout en continuant a se nourrir. Ils gagnent
peu a peu leur lieu d’hivernage.

5. - Migrations de nutrition.

Ces remarques ameénent tout naturellement a parler plus spécialement des migrations de nutri-
tion a longues distances. Elles s'effectuent habituellement du lieu de ponte vers les zones ou la
nourriture abonde. Ce sont le plus souvent des migrations de dispersion, les « aires » d’alimentation
étant beaucoup plus étendues que les zones de ponte. Il faut d’abord préciser qu'elles ne concernent
pas seulement les adultes mais également les larves ou post-larves.

a) Migrations des larves et des post-larves.

Ces « migrations », si toutefois on peut les nommer ainsi, sont « passives » chez les larves.
Celles-ci sont transportées, grace aux courants, vers les lieux ou elles se nourriront. NIKOLSKY
(1963) cite a ce propos les larves de rougets en Mer Noire qui sont entrainées au large par les
courants, y effectuent un stage d'alimentation active avant de regagner les fonds cotiers. Il en est
de méme pour les larves de hareng et de morue qui, nées sur les cotes de Norvége, sont trans-
portées vers la Mer de Barentz ou elles s’alimentent avant de se livrer & de nouvelles migrations. En
Meéditerranée, les post-larves de sardines gagnent la cdte, par leurs propres moyens, lorsqu’elles
ont atteint une taille suffisante; elles y trouvent une alimentation riche et a leur convenance
(phytoplancton).

b) Migrations des adultes.

Les migrations de nutrition affectent un grand nombre d'espéces, poissons marins pélagiques,
poissons d’eau douce. NIkoLSKY (1963) indique par exemple que le hareng des cétes de Norvége
effectue aprés la ponte un long périple océanique qui l'améne dans les régions ou le plancton
est le plus riche. Il y séjourne pour s’y nourrir puis retourne vers les zones de ponte. Ce périple
est plus ou moins long selon que le hareng cst né dans I'une ou 'autre des deux principales aires
de ponte. La premiere, la plus étendue, se situe entre Stavanger et le nord de Bergen. Les harengs
qui y ont pondu gagnent le large en direction du nord, jusqu'au 70¢ paraliéle. Ils se déplacent
ensuite vers l'ouest puis le sud-ouest et rejoignent leurs cotes d'origine. Les poissons provenant de
la deuxiéme zone de reproduction, située au large d'Aalesund, longent les cotes de Norvege jusqu'au
cap Nord puis se dirigent vers le nord-ouest, entre le Spitzberg et le Groénland, région extréme-
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ment riche en plancton. Une nouvelle course, vers le sud cette fois, les raméne vers leur lieu
de départ (fig. 10).

Pour les sardines du golfe du Lion, les déplacements sont trop limités pour qu'on puisse parler
de vraies migrations; on a vu qu'aprés la ponte, en mai-juin, elles s’orientent vers les eaux cotiéres.
Ce déplacement affecte successivement les différentes classes d'age : jeunes, puis adultes de taille
moyenne, enfin adultes de grande taille.
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Fi6. 10. — Migrations dans ['Atlantique nord des harengs adulfes, nés
au large des cotes sud-ouest de Norvége (d’aprés NIKOLSKY). Les zones
en pointillés indiquent les principales aires de ponte.

¢) Déplacements verticaux.

Il convient enfin de signaler que les poissons planctonophages effectuent fréquemment des
mouvements verticaux a la recherche de leur nourriture. Ce ne sont pas alors des migrations
mais des déplacements de faible amplitude. On a décrit, a cet égard, le comportement de la sardine.
On peut également prendre comme exemple le maquereau qui monte fréquemment dans les eaux
superficielles a la recherche du plancton, plus riche a ce niveau gu'en profondeur.

Ceci conduit actuellement les auteurs a rechercher l'incidence des migrations verticales du
zooplancton (par exemple des Copépodes Calanus, Amphipodes T hemisto, Euphausiacés Thysa-
noessa) sur les déplacements corrélatifs et la nutrition des poissons planctonophages, hareng,
capelan, etc. (MANTEUFEL, 1960).

La montée en surface des essaims de Calanus, Themisto et Thysanoessa jusque dans la zone
éclairée riche en phytoplancton est bénéfique pour ces poissons. Bien que ce soit une courte période,
correspondant en gros a la saison de reproduction de ces éléments planctoniques, elle est de
grande importance, notamment pour le hareng dans les mers de Norvége et du Groénland.

De méme, dans la Mer de Barentz, les planctonophages se nourrissent essentiellement de
jeunes Calanus et Euphausiacés pendant les trois ou quatre mois de leur présence en surface.



C'est pendant ce temps relativement restreint que le hareng de Mourmansk accumule assez de
lipides pour assurer son entretien.

Inversement, lorsque le plancton plonge, de lui-méme ou entrainé en masse par des courants,
d’une part il sert de nourriture a des poissons démersaux qui ne |'utilisent pas normalement {(morue,
par exemple), d’autre part les espéces pélagiques rejoignent ces concentrations profondes. Ainsi
le hareng, qui passe l'hiver vers 200 m, dans les couches proches du fond, anéantit pratiquement
pendant ce laps de temps les stocks de Calanus.

‘On a montré aussi comment I'Euphausiacé Thysanoessa inermis, qui se reproduit au printemps
en surface dans les zones a phytoplancton et descend ensuite en essaims denses prés du fond,
vers 150-200 m, attire & ces niveaux d'énormes concentrations de morues et d'églefins chaque année.
Des faits du méme ordre se produisent pour d'autres espéces dans la Caspienne, la Mer Noire et
la Baltique. Il est donc possible de déceler une sorte d’adaptation des planctonophages au compor-
tement des planctontes et, en tout cas, des migrations corrélatives des uns et des autres.

6. - Recherche des concentrations de Plancton et de Poissons.

a) Recherche de nouvelles zones de péche par mesures de la productivité.

Notre propos n'est pas de rapporter les diverses méthodes d'évaluation de la productivité
marine, mais seulement d'indiquer ce qui peut étre fait en océanographie des péches dans ce
domaine.

Les relations qui existent entre la présence du plancton et celle des poissons ont donné l'idée
d'utiliser les méthodes d'évaluation quantitative des sels nutritifs et du plancton pour la recherche
de zones susceptibles d'étre riches en poissons, donc productives. On peut calculer la teneur d'une
eau donnée en sels nutritifs (phosphates et nitrates), mais les opérations de dosage de ces éléments
sont longues et difficiles. On en est ainsi venu a l'évaluation quantitative du phytoplancton en dosant
d'une maniére globale la « chlorophylle » contenue dans l'eau de mer, selon la méthode dite de
Harvey (1934) (adaptation de la méthode de KrEPS et VERJBINSKAYA).

Dans une étude générale dans le cadre de l'océanographie des péches et portant sur un secteur
étendu, cette technique peut donner des renseignements utiles, au moins en premiére approximation;
mais elle manque incontestablement de précision. En effet, les végétaux contiennent non seulement
des pigments effectivement assimilateurs tels que la chlorophylle a mais encore des pigments associés
(autres chlorophylles, caroténoides, etc.). C'est la raison pour laquelle certains chercheurs se sont
attachés non plus a évaluer d'une maniére globale la chlorophylle mais a titrer séparément les diffé-
rents pigments, ou bien a séparer et a titrer la chlorophylle a, la seule présentant de l'intérét pour
I'évaluation quantitative du phytoplancton (RicHARDS et THOMPSON, 1952).

D’autre part, certains pigments photosynthétiques peuvent se trouver, souvent plus ou moins
dégradés, dans le zooplancton, soit comme contenus stomacaux, soit comme constituants de la
matiére vivante; la présence de ces pigments peut perturber le dosage de la chlorophylle « vivante »,
fonctionnelle, du phytoplancton. De plus, les techniques de séparation du phytoplancton de l'eau
de mer par centrifugation ou par filtration sont loin d’étre satisfaisantes et sont sources d'erreur.
Aussi s’oriente-t-on maintenant vers des méthodes employant la lyophilisation et le froid pour le
maintien du plancton dans les meilleures conditions de stabilité : congélation a — 80° du matériel
récolté, dessiccation et conservation sous vide, dépot dans une enceinte froide et obscure des
ampoules scellées contenant le produit préparé, jusqu’au traitement par le solvant des pigments; mais
il s'agit l1a de techniques coiteuses et difficiles a réaliser, surtout en mer (CEccALDI et BERLAND,
1964). 1l en est de méme des autres méthodes de mesures de la productivité, qui mettent en jeu,
non plus directement les pigments, mais soit l'oxygéne libéré par la photosynthése, soit le carbone
intégré dans la matiére organique élaborée par la méme fonction.

De toute maniére il est nécessaire, pour avoir une idée assez juste de la productivité dans
une région déterminée, de multiplier les prélévements a des niveaux constants et de filtrer des
quantités importantes d'eau de mer. On comprend dés lors pourquoi l'étude de la productivité
(productivité primaire notamment) s'est souvent avérée décevante lorsqu'il s’agit de préciser les possi-
bilités de péche dans une zone donnée.



b) Repérage par les sondeurs ultra-sonores.

Un moyen de repérage moderne et efficace des concentrations de plancton et de poissons est
constitué par le sondeur ultra-sonore.

Pour analyser les possibilités de cet appareil dans le domaine qui nous occupe, il est nécessaire
d’'indiquer les facteurs qui conditionnent une bonne détection.

a) Type de projecteur. Le projecteur piezzo-électrique a quartz utilisé dans les premiers
modé¢les de sondeur est maintenant pratiquement abandonné au bénéfice du systéme a magnéto-
striction.

b) Ouverture du [aisceau. Il est bien évident que plus l'angle d’ouverture du faisceau d'émis-
sion est faible, plus la puissance de pénétration est grande et plus les indications concernant le
fond (profondeur, nature du fond, topographie) sont précises. C'est la raison pour laquelle les
sondeurs hydrographiques ont un angle d'émission réduit (2 a 2°5 par rapport a la verticale),
qu'il est encore possible de concentrer au moyen de réflecteurs.

&
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Fic. 11. — Echogramme enregistré a bord du « Jean-Frangois» au large des cotes du Maroc en 1951 (fréquence
d’émission == 30 Khz). A droite, sous la surface, noter 1'écho donné par les Salpes. Reproduit de FURNESTIN

et coll., 1953.

Cependant, si dans le domaine de la péche il est important d’avoir une bonne image du fond,
il est sans doute plus important encore d’étendre au maximum la surface de balayage, c'est-a-dire
d’avoir un angle d'émission le plus large possible. A ce point de vue, le sondeur horizontal
orientable, type Asdic, offre le maximum de possibilités; mais cet appareil est trés onéreux et d'un
maniement délicat. Une expérience de plusieurs années nous a montré que l'on obtient aussi
d’excellents résultats avec des sondeurs verticaux dont l'angle d'ouverture est de 7° par rapport
a l'axe du projecteur.

c) Fréquence d'émission. Plus la fréquence d’'émission est grande, meilleure est la définition;
autrement dit, plus les échos entre la surface et le fond sont nombreux, plus l'échogramme est
détaille. Aussi, alors que les premiers sondeurs opéraient sur des fréquences faibles (15 a 30 Khz),
a-t-on observé une nette tendance a augmenter la fréquence d’émission, jusqu'a 75 et méme
140 Khz. Dans ce cas, enregistrement du plancton est aisé et il est méme parfois possible
de déceler la ligne de contact entre des eaux de nature différente.

Cette possibilité d'obtenir un écho du moindre obstacle est souvent génante dans la pratique
de la péche, surtout lorsqu'il s'agit de détection de nuit, le poisson étant alors dispersé. Dans
ce cas le pécheur a certaines ditficultés a différencier les échos de poissons des autres, sans
intérét pour lui. Pour cette raison, les constructeurs reviennent a des fréquences moyennes (30 a
50 Khz) en augmentant la faculté de jouer sur le « gain » (voir en d). Il est & noter que méme
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avec de telles fréquences le plancton peut étre souvent enregistré dans de bonnes conditions. Ainsi
CusHING, LEE et RicHARDsON (1956) on pu remarquer l'existence d’une couche associée aux ther-
moclines. Des observations directes leur ont permis de penser qu'il s’agissait d'un ensemble constitué
de phytoplancton, de zooplancton et de détritus. FURNESTIN et ses collaborateurs (1953) ont enre-
gistré d'une maniére trés claire des concentrations de Salpes dans les eaux marocaines, distinctes
de concentrations voisines de sardines {fig. 11). A titre de comparaison nous donnons un autre écho-
gramme réalisé dans le golfe du Lion avec un sondeur émettant sur 75 Khz et présentant a la fois
des enregistrements de plancton et de divers poissons (fig. 12).

d) Le « gain » est 'augmentation de la sensibilité a la réception. Un gain suffisant permet
d’obtenir une bonne détection de poissons méme sur des appareils dont la fréquence est moyenne.
La plupart des fabricants de sondeurs en ont maintenant amélioré la sensibilité et on peut avoir
des résultats satisfaisants avec un gain relativement faible.

Fic. 12. — Echogramme enregistré dans le golfe du Lion en 1964 (fréquence d'émission = 75 Khz). De haut
en bas: [ plancton; 2 larves de poissons; 3 maquereaux ; 4 bancs de sardines.

e) La forme et la situation de l'émetteur. enfin, sont des facteurs importants. Surtout a bord
des petites unités, le fonctionnement de l'appareil peut étre géné par la présence de parasites
dus a la turbulence de l'eau le long de la coque, ou a la proximité du moteur. On devra donc,
avant la pose, chercher avec soin le meilleur emplacement en tenant compte a la fois de la forme
de la caréne et de la position du moteur.

Quoi qu'il en soit, les techniques actuelles permettent a la fois de reconnaitre les principales
espéces de poissons pélagiques et de détecter le plancton, ce qui est d’importance primordiale dans
la recherche corrélative des concentrations de l'un et des autres. Il doit étre possible, en poursui-
vant les observations avec des appareils a haute fréquence, de déterminer la nature du plancton et
d'estimer son importance quantitative. Les travaux dans ce sens sont déja nombreux (Trour, 1952;
RicHARDSON, 1954; CusHING et RICHARDSON, 1956; SouTHWARD, 1962, etc.).

Signalons cependant une analyse critique des traces formées sur les échogrammes par les
organismes planctoniques, due & Fraser (1961). La discussion a été reprise lors du Symposium



— 160 —

« Zooplankton-Production » (1961), a l'occasion de la communication de BODEN sur les relations
du plancton avec les couches diffusantes, les avis étant partagés sur la validité du repérage des
essaims de plancton par les ultra-sons (cf. BODEN, 1950 et 1962; BLACKBURN, 1956; MoorE, 1950, etc.).
C'est donc la, on le voit, un domaine de passionnantes et prometteuses investigations.
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LE PLANCTON INDICATEUR HALIEUTIQUE

par Marie-Louise FURNESTIN

1. Importance de Vétude qualitative du plancton en matiere de péche. - 2. Formes significatives
(e la présence de certains poissons : a) formes dircctement indicatrices; b) formes indirectement
indicatrices. - 3. Indicateurs adverses. - 4. Extension mondiale de P'utilisation des indicateurs halieu-
tiques. Bibliographic.

1. - Importance de I’étude qualitative du plancton en matiére de péche.

Dans le chapitre précédent on a vu que les données concernant l'abondance globale du
plancton peuvent étre précieuses en matiére de péche. Pourtant il est des cas ou cette notion
d'abondance peut étre insuffisante et mémc occasionner certaines erreurs. En effet, aux relations
quantitatives entre plancton et poissons, s'ajoutent des rapports d'ordre qualitatif : la composition
du plancton entre elle-méme en ligne de compte, notamment par l'intermédiaire des indicateurs
halieutiques (de « halieutikos », qui a rapport a la péche).

On entend par-la des formes particuli¢rement significatives de la présence de certains pois-
sons, soit qu'elles constituent leur aliment de choix, soit qu'elles aient les mémes exigences
biologiques et se trouvent donc dans les mémes eaux.

Zooplancton et phytoplancton ont donné lieu & de trés nombreuses observations de ce type.

2. - Formes significatives de la présence de certains poissons.

a) Formes directement indicatrices.

Nous n'envisagerons pas ici les indications données par la présence dans le plancton des ceufs
et larves de poissons, éléments qui signalent la proximité des reproducteurs et dont la plus ou moins
grande abondance renseigne aussi sur l'importance des bancs que constituent ces derniers., Un
chapitre spécial (IIl) sera consacré a cet aspect de la question.

En revanche, nous allons voir quelles formes zooplanctoniques et phytoplanctoniques 1'on met
en relation avec différents poissons.

Le maquereau serait en liaison avec le Chatognathe Sagitta serratodentata, caractéristique des
eaux de type atlantique. On peut consulter a son sujet les travaux de BuLLEN (1908) qui a pratiqué
le repérage comparé de ce poisson et du plancton dans tous les types d'eau autour des Iles Britan-
niques; également, ceux de CorsIN (1947).

La sardine a été mise en relation dans la Manche et la Mer celtique avec des Chatognathes et
des Ccelentérés (Muggiaea atlantica et M. kochi), par CorBIN (1947, 1951). En Méditerranée, on
effectue d'excellentes captures dans les eaux riches en Copépodes Calanus (C. minor et C. helgo-
landicus) surtout au moment du maximum d'abondance de ces Crustacés, c'est-a-dire d'avril & juin
(MAURIN) .

Dans |'Atlantique nord, les larves du gadidé de profondeur Gadus poutassou sont souvent
associées a des Salpes (Salpa fusiformis) et leur dispersion finale se calque & peu prés sur celle de
ces organismes (FRASER, 1958).
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Le saumon a été observé sur les cotes de Northumberland (embouchure de la Tyne) simultané-
ment avec le Chatognathe Sagitta setosa (BurTON et MEEK, 1932).

Le requin pélerin, au moins dans les parages de I'Angleterre, semble fréquenter les eaux riches
en Copépodes Calanidés.

La sardinelle (Sardinella aurita) est trés abondante sur la cote du Ghana lorsque la température
de surface est inférieure & 25° et se rapproche de l'optimum qui caractérise le Copépode Calanoides
carinatus qui constitue sa nourriture préférentielle. Le Copépode, normalement réfugié en profondeur
dans les eaux plus froides, rejoint en masse la surface lorsque la baisse de température le lui permet
et c'est l'origine de fortes concentrations corrélatives de sardinelles (BAINBRIDGE, 1960).

Dans le courant de Benguela, la distribution des ceufs et larves du « pilchard sud-africain »
(Sardinops ocellata), le poisson pélagique le plus important de la région, coincide avec celle de quan-
tités considérables d'un Cumacé a phase pélagique (Iphince [agei), nourriture de base des reproduc-
teurs. Des ceufs et jeunes stades de divers autres poissons : anchois, stockfish (Merlucius capensis)
correspondent aussi & ces concentrations de Cumacés (HarT et Currig, 1960). Par ailleurs Sardi-
nops ocellata, dans ses stades juvéniles, [orme des concentrations importantes en liaison avec divers
éléements du phytoplancton, sa principale nourriture (DE JAGER, 1954). Il en est de méme de la
« sardine indienne » (Sardinella longiceps) avec la Diatomée Fragilaria oceanica (NAIR et SUBRAHMA-
NYAN, 1955).

Pour les thons, cn poursuit d’actives recherches dans 1'Atlantique et en Méditerranée; mais le
probléme de leur répartition se double de celui de migrations et se trouve fort complexe. Dans le
nord du Pacifique, on a récemment orienté avec plus ou moins de succés les investigations concernant
I'albacore (Neothunnus albacora) vers la distribution des Chetognathes et Ptéropodes (Hipa, 1957).

Certains mammiféres marins, également planctonophages, doivent étre évoqués ici. Les cétacés,
par exemple, recherchent le « krill » composé d'Euphausiacés (Meganyctiphanes norvegica et Euphau-
sia pacifica dans les régions boréales, atlantique ou pacifique, Euphausia superba dans 1'Antarctique)
dont ils consomment couramment une tonne par téte.

Les investigations menées par le « Discovery » dans I'Antarctique ont précisément montré une
remarquable concordance entre les zones a krill et les rassemblements de baleines. Des observations
du méme ordre ont été faites en été 1962, au cours de la campagne de la « Thalassa » intéressant
les bancs de la Nouvelle-Ecosse et du golfe du Maine, sur le bord septentrional du banc Georges
ou pullulaient localeraent de facon spectaculaire les Euphausiacés planctoniques, ainsi que les
mammiféres marins et les poissons (B. SourlEr, 1965; ALrAIN, 1965).

Ce ne sont cependant pas toujours des Euphausiacés qui constituent la base de l'alimentation
des Cétacés : d'aprés HjorT et Ruup, Baleinoptera borealis mange presque exclusivement Calanus
finmarchicus. Le développement important et rapide de ce Copépode sur les cotes de Norvége pré-
céde de peu l'apparition de cette baleine dans ces eaux. En 1926, année-test, la courbe d’abondance
des Copépodes et celle des captures de B. borealis étaient voisines. Un parallélisme étroit put
également étre discerné de 1926 a 1928, par exemple, entre les fluctuations du cétacé et du copépode.

Mais revenons aux poissons, car ¢’est pour le hareng que 'on a réuni les résultats les plus nom-
breux (RusserL, 1952); la courte analyse suivante en révéle la diversité.

1) La composition du plancton renseigne sur les quantités de hareng que l'on peut espérer trou-
ver dans un secteur.

A ce propos, et bien que cette méthode soit maintenant dépassée, on doit évoquer les recherches
effectuées grace a « l'indicateur de Hardy », engin métallique trainé comme un filet & plancton et qui
recueille celui-ci sur des disques filtrants, disques de soie dont on observait la couleur aprés un cer-
tain temps de péche: un disque vert étant un indice défavorable, parce que correspondant a du phyto-
plancton normalement peu apprécié du hareng, sauf dans ses stades jeunes; un disque rose ou bleu
étant favorable car révélant la présence de Copépodes Pontellidés ou Calanidés (HarpY et coll., 1936).
LesSCOpépodes représentent, en effet, parfois plus de 75 % du contenu stomacal des harengs (HarDY
et SAVAGE).

Comparant le rendement de la péche du hareng et I'abondance plus ou moins grande des Cala-
nus dans une région, HARDY a pu établir le tableau ci-aprés qui trouve son illustration dans la figure 1.
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Outre les Copépodes Calanus, Temora, etc., divers organismes sont tenus pour significatifs de la
présence du hareng : des larves d'Euphausiacés, certains Mollusques pélagiques (Limacines) qui cons-
tituent sa nourriture, ou, dans un autre ordre d’idées, le Cheatognathe Sagitta elegans, parce qu'il

indique les zones de mélange d'eaux
océaniques et cotieres que fréquente

Eaux pauvres en Calanus Eaux riches en Calanus

ce poisson.
Inversement, on a reconnu l'exis-

Nb de Calanus | Nb de harengs

capturés en 11 péches capturés en 11 péches

Nb de Calanus [ Nb de harengs

tence d'éléments défavorables au ha-
reng, ou du moins dont 'observation
coincide avec 1'absence de ce dernier.

Nous les citerons plus loin en défi-
nissant le « plancton adverse ».

total 587 157 « crans » (") 3881 345 1/4 crans
moy. 53 (‘ 14 1/4 353 31 1/2
(1) 1 cran = environ 1000 individus de taille moyenne.

2) L'abondance du plancton inter-
vient aussi dans le rendement de la
péche.

En Mer du Nord, on a depuis longtemps reli¢ la présence de harengs a celle d'un plancton
riche. On a méme pu établir des corrélations chiffrées entre les quantités de plancton et les prises de

T T T

1°E

1°0

56°N+

Fig. 1. — Correspondance enfre les concentrations de hareng
détectées au sondeur ef les essaims de Calanus dans la partic
occidentale de la Mer du Nord. Emprunté a Haroy (1962) d aprés
CusHING (1953).

hareng sur les mémes lieux (EiNarssoN,
1955). Selon WIMPENNY, la voracité du
hareng avant la ponte, alors que la teneur
du plancton en lipides est forte, conditionne
sa reproduction car, en période de disette,
sa maturité est retardée de plusieurs mois.
La présence d'un plancton abondant est
donc nécessaire au développement des
populations harenguiéres.

3) La nature du plancton influe enfin sur
la qualité du poisson, notamment sur la
consistance de la chair et sur sa teneur
en matiéres grasses. HART et WAILES, sur
les cotes de Colombie britannique, ont
ainsi montré que le pilchard était pauvre
en lipides quand il se nourrit de « matiére
verte » (Diatomées), alors qu’il en est
chargé dans le cas de « nourriture rouge »
(Copépodes).

La figure 2 retrace précisément les dif-
férents maillons de la chaine alimentaire

qui conduit du microplancton au hareng
larvaire et adulte.

b) Formes indirectement

indicatrices.

Le plancton indicateur hydrologique
(précédemment défini et étudié) peut étre
utilisé dans la recherche d'espéces ichthyo-
logiques dont on connait la prédilection
pour des eaux de nature déterminée.

Nous avons dit comment, a l'entrée de

la Manche ou de la Mer du Nord, le

Chetognathe Sagitta tasmanica indiquait la présence des eaux atlantiques fréquentées par le
maquereau, alors que Sagitta elegans signalait les eaux de mélange peuplées par le hareng.
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GLOVER (1955) a pu établir un calendrier de 'extension en Mer du Nord de ces eaux de mélange
a S. elegans accompagnée des Ptéropodes Limacina retroversa et Clione limacina, parallélement a
I'emplacement des principales zones de ponte du hareng d'aoit a décembre: la limite des eaux de

Fic. 2. — Les différents maillons de la chaine alimentaire reliant
le microplancton au hareng larvaire et adulte. Emprunté a
HepGrETH, 1957, d’aprés Harpy, 1924, ef BucHssaum, 1954.

mélange ayant progressé vers le sud d'aoiit (période pendant laquelle elles se trouvaient a l'est de la
ligne Orcades-Shetland) a décembre (mois pendant lequel elles ont atteint le sud-est de 1"Angleterre),
les zones de ponte se sont déplacées dans le méme sens durant la méme période (fig. 3).

Cet exemple montre tout l'intérét des indicateurs planctoniques qui, permettant de suivre facile-
ment l'avancée des eaux, variable d’'une année a l'autre, permettent indirectement de localiser les con-
centrations de harengs en ponte.

I1 faut remarquer que les eaux a S. elegans ne manifestent pas leurs qualités pour le seul hareng.
D’aprés RusseLL, pour la Manche, et FrRAsEr (1961 a), pour la Mer du Nord, les larves de poissons
(sans précision d’espéces) sont plus abondantes quand cette Sagitta est présente, sans doute a cause
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de la richesse alimentaire des eaux de mélange qu'elle caractérise. Quant aux ceufs de poissons, ils
ne sont pas plus nombreux au total quand elle se trouve dans les zones prospectées, mais ceux
de morue et de haddock le sont plus dans leurs derniers stades, et moins dans les premiers.

5 7 Rk 5
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Fi6. 3. — Limites, mois par mois, de la progression vers le sud, dans ia
Mer du Nord, des eaux atlantiques de mélange arrivées par le nord
{décelées par les espéces planctoniques indicatrices) et position corré-
lative des principales aires de ponte du hareng. Adaptation d'aprés

GLOVER (1955).

3. - Indicateurs adverses.

On connait aussi des espéces qualifiées de « répulsives » ou d'indicateurs adverses dont la pré-
sence conduit a augurer l'absence de tel ou tel poisson. La notion est déja ancienne.

C'est ainsi que PEARCEY (1885) effectuant systématiquement des récoltes de plancton et des
péches de hareng, remarqua qu'il n'y avait pas de hareng dans les eaux riches en phytoplancton,
notamment en Diatomées du genre Rhizosolenia.

Plus tard, a partir de 1921, HARDY analysa de plus prés le phénomeéne. Il vérifia d’abord I'absence
de hareng dans les eaux ou les Diatomées sont si abondantes qu'elles collent aux filets; il nota ensuite
que la densité du phytoplancton passe chaque année par deux maximums, I'un en automne avec Phaeo-
cystis comme forme dominante, I'autre au printemps avec la Diatomée Chaetoceros; ces deux périodes



— 168 —

sont défavorables a Ja péche du hareng. Utilisant I'indicateur de HarDY déja mentionné, il constatait
que si le disque filtrant de l'engin révélait une forte densité de phytoplancton, les péches de hareng
au filet maillant étaient comprises entre 1/2 et 6 crans, tandis que si le disque ne retenait pas de phy-
toplancton, les captures variaient entre 15 et 45 crans (moyenne 25). Par la suite CUSHING précisa que
les zones riches en phytoplancton étaient cependant fréquentées par de petits harengs, mais ceux-ci
non capturés par les filets maillants.

Un autre indice négatif pour la péche au hareng est le Chatognathe Sagifta setosa qui caracte-
rise des eaux (eaux cotiéres diluées) ou ce poisson n'apparait pas.

On a remarqué aussi qu’il n’y a pas de bonnes prises de hareng dans I'Atlantique nord si les
Meéduses sont abondantes (Lucas et HENDERsON, 1936). De méme, les Salpes et Cténophores en
grand nombre ont une sorte d'effet antagoniste sur les poissons pélagiques (Frasgr, 1961 a). Au
Maroc par exemple, l'abondance des Salpes et des Méduses est souvent un signe de l'absence
de sardines. Komarovsky (1959) voit dans la concurrence alimentaire 'origine probable de I'influence
négative sur l'abondance de Sardinella aurita sur la cote méditerranéenne d'Israél, de la réunion
de grandes concentrations de ces mémes organismes.

Des auteurs anglais ont par ailleurs vérifiée 'exactitude des dires des pécheurs selon lesquels les
captures de maquereaux sont faibles ou nulles dans ce qu’ils nomment les « eaux puantes » (stinking
water) dont l'odeur parait due a une forte prolifération de plancton végétal.

Ce cas de prolifération excessive du phytoplancton, qui écarte les poissons, peut aller beaucoup
plus loin en déterminant la toxicité des eaux et en entrainant la mort d'une partie de la faune de pois-
sons, crustacés et mollusques. C'est le phénoméne bien connu des « eaux rouges » a Dinoflagellés,
que nous évoquerons rapidement (1),

Trés fréquent dans les régions tropicales (baie des Baleines, c¢ote ouest-africaine du cap Vert
au banc d'Arguin), il se produit aussi en dehors d’elles, par exemple sur la cdte atlantique maro-
caine, sur la cote portugaise et aussi en Méditerranée, mais sous une forme généralement atténuée.
La couleur des eaux, qui varie du brun au rouge et a l'orange, est due a la pullulation de Dinoflagellés
chargés de pigments caroténoides et par ailleurs producteurs de toxines trés virulentes, qui détermi-
nent de véritables hécatombes dans la zone envahie.

Les invasions de ce phytoplancton toxique se déclenchent sous l'effet d'un enrichissement passa-
ger des eaux de surface en sels nutritifs, phosphates et nitrates, venus de la profondeur sous l'action
de courants ascendarts et qui constituent l'aliment naturel de ces étres unicellulaires. C'est pourguoi
les manifestations d’eaux rouges sont fréquentes le long des cotes affectées par les alizés qui provo-
quent les remontées d'eaux profondes connues sous le nom d'upwelling.

Mais ces phénoménes représentent un cas extréme de plancton adverse dont l'étude compléte
déborderait le cadre de notre exposé.

4. - Extension mondiale de I'utilisation des indicateurs halieutiques.

Des relations qualitatives entre le plancton et les poissons ont été mises en évidence, nous 'avons
vu, pour un grand nombre d'espéces. En effet, les investigations dans ce sens, entreprises depuis une
soixantaine d’années, prennent actuellement de plus en plus d'ampleur. Commencées dans la Manche,
la Mer du Nord et la partie septentrionale de 1'Atlantique, régions auxquelles nous avons surtout fait
allusion parce que ce sont a la fois les mieux connues sous cet aspect et les plus proches de nous, ces
recherches ont gagné le reste de I’Atlantique, la Méditerranée, puis le Pacifique et 'Océan Indien. Les
observations rapportées sont loin d'avoir épuisé le sujet et la bibliographie qui termine ce chapitre
témoigne de l'intérét que I'on accorde partout aux indicateurs planctoniques en matiére de péche.

Les Japonais notamment font le plus grand usage de toutes ces notions. C'est ainsi que les mul-
tiples aspects sous lesquels on peut envisager le role du plancton vis-a-vis de I'abondance ou du com-
portement des poissons ont été pour ainsi dire résumés dans une véritable classification des éléments
planctoniques en regard des pécheries, établie il y a quelques années pour I'Indo-Pacifique par un
auteur japonais (NAkAIL, 1954).

(1) 11 existe aussi des eaux rouges d'origine bactérienne mais elles n'ont pas leur place dans cet exposé.
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Les principales rubriques de cette classification présentent le plancton a la fois dans ses relations
immédiates avec les poissons (comme nourriture zoo- ou phytoplanctonique) ou avec les pécheries (par
I'intermédiaire des espéces indicatrices dont I'observation coincide avec celle des bancs) et dans ses
relations a plus longue échéance avec eux, en considérant les ceufs et larves planctoniques de poissons
qui évolueront en adultes.

Ce classement met en jeu non seulement les facteurs favorables, mais aussi les facteurs défavo-
rables au développement des poissons ou au succés des péches, en particulier les indicateurs adverses
dont l'apparition dans un secteur correspond a la disparition momentanée des espéces recherchées.

Mais, nous en avons eu maints exemples, les indicateurs halieutiques sont souvent inséparables
des indicateurs hydrologiques et ceci montre toute l'ampleur, la complexité et la difficulté d'interpré-
tation des rapports unissant le plancton a son milieu et aux espéces qui s'en nourrissent ou vivent
dans les mémes eaux. Ces rapports sont loin d'étre connus dans leur ensemble, mais la précision de
certains résultats et les succés auxquels ils ont conduit, incitent & ne pas négliger cet aspect de la
péche scientifique que représentent le repérage et l'utilisation des formes indicatrices.
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(EUFS ET LARVES PLANCTONIQUES DE POISSONS

par Jean Y. LEE

Intérét et difficulté de cette étude. - A. Les ceufs. 1. Classification des ceufs en fonction de leur

comportement : a) ceufs pélagiques, caracteres généraux, fréquence et abondance; b) ceufs démersaux;
¢) ceufs bathypélagiques. II. Morphologie des ceufs pélagiques et développement : @) forme; b) struc-

ture; ¢) fécondation; d) développement. III. Aspect biologique des ceufs récoltés : ceufs vivants
fécondés ou non fécondés, ceufs morts, ceufs parasités. IV. Caracteres utilisés pour la détermination
des ceufs de poissons : forme, aspect extéricur, diameétre, globule d’huile, espace périvitellin, vitel-

lus, embryon, pigments. V. Clé pour la diagnose des ceufs de quelques poissons de Meéditerranée. -
B. Les larves. 1. Caractéres morphologiques utilisés pour la détermination des larves planctoniques
a) aspect cxtérieur; b) aspect intérieur. II. Identification des larves de diverses familles. III. Compor-
tement. - C. Le développement de quelques espéces suivi au laboraloire : Microchirus variegatus,
Pegusa lascaris, Buglossidium luteum, Clupea sprattus, Sardina pilchardus sardina, Engraulis encra-
sicholus, Diplodus sp., Trachinus vipera. -~ D. Imporlance de Uélude des ceufs el larves pour la péche.
I. Eléments apportés par cette étude. II. Exemples. IIl. Facteurs influant sur le devenir des ceufs et
larves : 1) température; 2) probléemes de la dérive des ccufs et larves; 3) les prédateurs d’ceufs et
larves; 4) la nourriture des larves; 5) les parasites des ceufs. Bibliographie.

Intérét et difficulté de cette étude.

Si 'on excepte quelques espéces de petite taille qui peuvent étre récoltées dans les péches de
plancton en mer, & de grandes profondeurs, et qui, somme toute, peuvent étre considérées comme
appartenant au necton, les vertébrés ne sont représentés, dans le plancton, que par les ceufs et
les larves de poissons.

L'¢tude de ces éléments a non seulement un intérét scientifique : préciser la systématique,
renseigner sur la biologie des poissons, mais aussi un grand intérét pratique. C'est ainsi que les
quantités d'ceufs et de larves de poissons récoltées en un lieu déterminé pendant une période
limitée, le pourcentage d'ceufs fécondés vivants ou morts, celui des larves mortes, permettent
d'évaluer le stock d'une espéce de poisson et d'émettre des prévisions a plus ou moins long terme
sur les possibilités de péche de cette espéce.

L'é¢tude de ces ceufs et de ces larves est certainement une des plus difficiles et une des
plus délicates parmi celles des divers groupes planctoniques. La difficulté n'en est pas évidente
puisque, en général, les ceufs et larves de poissons ne constituent pas un élément quantitatif trés
important par rapport 4 la masse des autres représentants du plancton. Elle vient, non seulement
du grand nombre d'espéces représentées, mais des ressemblances qui affectent les ceufs et les
larves d'espéces appartenant a des groupes parfois trés différents. Si certains ceufs comme ceux
des macruridés, des poissons volants ou de l'anchois, ont une morphologie assez particuliére pour
étre reconnus a premiére vue, ils ne constituent que des exceptions.

On montrera d'abord quels sont les détails qui, dans la morphologie des ceufs et larves, condui-
sent & une premiére détermination; on décrira ensuite ces éléments pour certaines espéces parmi
les plus fréquentes ou parmi celles qui présentent un intérét particulier pour la péche.
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A. - Les ceufs.

I. Classification des ceufs en fonction de leur comportement.

Les ceufs de poisson sont classés en trois principales catégories selon leur comportement aprés
la ponte. Ils peuvent en effet étre pélagiques, démersaux ou bathypélagiques. Ces différences de
comportement sont en général dues aux écarts de densité qui existent entre I'eau de mer dans la
zone de ponte et I'ceuf lui-méme.

a) (Eufs pélagiques.

Caractéres généraux. Les ceufs pélagiques sont légers, transparents et généralement de petite
taille. Ils se trouvent surtout dans les couches superficielles de la mer, en surface ou prés de la
surface. On en rencontre cependant en grande quantité jusqu'a une profondeur d'une quarantaine
de metres. Leur densité étant faible, leur distribution verticale est trés influencée par les varia-
tions des conditions physiques de l'eau de mer (température, salinité, ctc.). Dans la nature ces
ceufs peuvent se présenter sous deux formes : libres ou agglutinés.

1° (Eufs libres. lls se rencontrent notamment chez les clupéidés, gadidés, pleuronectidés,
soléidés, scombridés, sparidés, serranidés, mullidés, triglidés. Il est possible de les classer en
fonction de leur aspect morphologique et, en particulier, de les séparer en quatre catégories de la
maniére suivante :

gouttelette d'huile présente, 1 goutte ...... : sardines, daurades, maquereaux ;
plusieurs gouttes : soles, vives, etc.;
gouttelette d’huile absente, vitellus segmenté ... : anchois;

vitellus non segmenté : capelan.

En effet I'aspect du vitellus, ainsi que le nombre et la grosseur des globules lipidiques, sont
généralement assez fixes, au sein d'une méme espéce, pour servir a l'identification des ceufs. D'autres
caractéres morphologiques qui peuvent aider a la diagnose seront signalés par la suite.

2° (Eufs agglutinés. Lorsque ces ceufs sont émis, ils sont enfermés dans un long ruban géla-
tineux, parfois rapidement dissocié par l'eau comme chez les scorpénidés ou résistant et flottant
en surface comme chez les lophiidés et les antennariidés. Chez la baudroie (lophiidé) ce filament
peut atteindre une dizaine de métres de long et prés d'un métre de large; il renferme plusieurs
millions d'ceufs qui n'ont pas plus de 2 mm de diamétre.

Certains auteurs pensent méme que certains ceufs libres, comme ceux des sardines, se pré-
sentent agglutmes en une masse gélatineuse au moment de la ponte qui sef‘fectue prés du fond.
Ce fait, qui n'a d'ailleurs pas été vérifié, ne doit avoir de toute maniére qu'une durée trés limitée,
les ceufs étant libres avant de parvenir a la surface.

Fréquence et abondance. Les ceufs pélagiques sont la plupart du temps émis en grande quan-
tité. Il est bien entendu que le nombre d'ceufs pondus par poisson varie avec l'espéce et avec 1'age,
c'est-a-dire avec la taille. Quelques chiffres donneront un ordre d'idée du nombre d'ceufs pélagiques
qui peuvent étre émis chez différentes espéces :

barbeau 6 000 plie 150 000 certains gadidés 2 a 8000 000
maquereau 45 a 80 000 églefin 300 000 certains congridés 10 000 000
sardine 50 a 80000 morue 500 000
hareng 30 a 100000 anguille 5000 000

Le nombre d'ceufs pélagiques pondus par poisson étant souvent trés important, ces ceufs peu-~
vent apparaitre soudainement dans le plancton en trés grande quantité. C'est ainsi qu' EHRENBAUM
(1905) a trouvé, par m* d'eau de mer, jusqu'a 1000 ceufs de limande, 576 ceufs de plie, 433 ceufs
de sprat, 377 ceufs de morue, 153 ceufs de maquereau.

La densité de ces ceufs dans I'eau de mer est évidemment variable selon le lieu et la saison.
On peut faire, & ce propos, trois principales remarques.

1) D'une maniére générale les ceufs pélagiques sont d'autant plus nombreux que la distance
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de la terre est réduite et que la profondeur est faible. C'est ainsi que, pour I'Irlande, J. ScumipT
(mentionné par OxuBo, 1956) fournit les indications suivantes :

distance de la cote ........ 4 milles 10 milles 23 milles
profondeur ................ 32/70 m 86 m 106 m
nombre d’ceufs pélagiques ..  300/400 100 3

2) Les eaux soumises a des courants faibles ou nuls sont plus riches que les zones de fort
courant ; selon LoaMANN (1904) on péche en moyenne, par m* d'eau de mer, 138 & 180 ceufs en
Mer du Nord, 60 dans le Gulf-Stream, 11 dans le courant nord-équatorial, 51 dans le courant sud-
équatorial.

3) La présence et le nombre d'ceufs pélagiques dans l'eau de mer varient en fonction des
périodes de frai des différentes espéces. C'est ainsi qu'en Méditerranée on récolte généralement les
ceufs de sardines d'octobre a mars dans la région de Séte, jusqu'en mai dans la région de Marseille.
La ponte n'est d'ailleurs pas réguliére mais présente deux maximums : décembre et février-mars
pour Séte, décembre-janvier et avril-mai pour Marseille. Les ceufs de sprat sont péchés de décembre
a février avec un maximum en janvier, ceux de maquereau de décembre & mai, ceux d’anchois de
mai & septembre avec maximum en juillet dans la zone cotiére. En janvier et février apparaissent
les ceufs de poissons plats et en décembre-janvier ceux de Callionymus, de Boops et de Spicara.

L'irrégularité de la ponte entraine une grande variabilité dans I'abondance des captures. Signa-
lons par exemple que le nombre moyen d'ceufs de sardines péchés en un quart d'heure avec un filet
de 70 cm trainé prés de la surface au-dessus des fonds de péche de Séte (fonds de 50 a 100 m)
a varié entre décembre 1956 et mars 1959 de 2 a 600. A Marseille et dans Jes mémes conditions,
plus de 700 ceufs ont été récoltés au début de mai 1959. En hiver 1964-65, dans un seul secteur
d'observation, celui de Séte (fonds de 50 a 100 m) on obtenait les chiffres suivants

décembre 1964 13 péches minimum 2 ceufs maximum 100 moy. 27
janvier 1965 2 > » 5 » » 7 » 6
février » 3 » » 3 » 13 > 8
mars » 5 » » 2 » » 500 » 120

b) (Eufs démersaux.

Ces ceufs, émis pour la plupart par des poissons littoraux ou d'eau douce, ne sont qu'excep-
tionnellement observés dans le plancton; il s'agit alors d'ceufs morts. J'y ferai pourtant une courte
allusion parce que bon nombre de poissons pélagiques, comme les harengs et les belones, ont des ceufs
de ce type. Translucides, d’assez grande taille, ils sont évidemment plus denses que I'eau ambiante.
Ils peuvent se présenter soit sous forme libre, soit en agglutinat, soit encore fixés au substrat.

1° (Eufs libres. C'est le cas des ceufs de salmonidés et de certains clupéidés (aloses) ou gadidés
(Lota) pondant en eau douce. lls reposent sur le fond mais sans y adhérer.

2° (Eufs agglutinés. On les rencontre, pour les poissons de mer, chez le hareng, les cottidés,
les cycloptéridés ainsi que chez quelques blenniidés. Ils sont pondus en masse et n'adhérent entre
eux que par quelques points de la surface; I'eau peut ainsi circuler dans les intervalles. Chez les
exocétidés, les ceufs, pourvus de longs filaments, adhérent aux algues, flottantes ou fixées au fond,
ou s'emmélent entre eux pour former de véritables « poches » qui peuvent atteindre 50 cm de dia-
métre; leur nombre est alors trés élevé, de l'ordre d'un million.

3° (Eufs [ixés. On les trouve, par exemple, chez les esturgeons, les gobiidés, les gobiésocidés
et certains blenniidés. De courts filaments les relient généralement au substrat; ils sont parfois collés
les uns aux autres. Dans le cas de l'éperlan et du hareng des eaux japonaises, ils sont fixés par
leur membrane externe qui est retroussée.

¢) (Eufs bathypélagiques.

Ce type d'ceuf est mal connu et parait assez rare. Je citerai seulement les argentinidés, pois-
sons qui vivent sur le talus du plateau continental; leurs ceufs, d'une densité relativement élevée,
ne parviennent pas jusqu'a la surface mais restent entre deux eaux.
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II. Morphologie des ceufs pélagiques et développement.

a) Forme. La forme la plus courante est sphéroide. Toutefois, dans beaucoup de familles de
Téléostéens comme les engraulidés, les pomacentridés, les blenniidés, les gobiésocidés et les gobiidés,
on peut trouver des aspects trés variables : cylindrique, hémisphérique, fusiforme, piriforme, bacil-
liforme, ovoide chez I'anchois dont les ceufs ont une forme caractéristique qui rappelle celle d'un

ballon de rugby.

b) Structure. D'aprés PasTEELS (1958) les membranes propres des ceufs libres constituent le
cortex. Secrétées par l'ceuf sans intervention directe du follicule, elles sont minces chez les ceufs
planctoniques. Il y en a en principe trois mais la premiére, la membrane villeuse, manque souvent
chez les ceufs pélagiques; pour les ceufs démersaux, elle se réduit & des bourgeons qui s'allongent
en filaments (scombrésocidés et gobiidés). La seconde, la membrane pellucide, est appelée par les histo-
logistes « zona radiata ». La troisi¢éme, la membrane vitelline ou protoplasmique, membrane primitive de
la cellule ovulaire, est seulement séparée du vitellus par une couche périphérique de cytoplasme.

La plupart des ceufs planctoniques portent au moins une goutte d'huile; c’est un élément qui
contribue a assurer la flottabilité. Ces gouttelettes d'huile se présentent souvent différemment, en
aspect et en nombre, selon les espéces.

L'espace périvitellin apparait aprés la fécondation par rétraction plus ou moins accusée du
contenu de l'ceuf; sa dimension varie selon les espéces et selon le degré de maturation. C’est ainsi
qu'il est trés visible, a tous les stades, dans les ceufs de sardines et de muraenidés et qu'il est
au contraire nul chez les maquereaux dans les stades précédant la gastrulation et trés réduit dans
les stades postérieurs. Quoi qu'il en soit, le vitellus est toujours suffisamment important pour occu-
per le pole végeétatif de 1'ceuf. Il peut étre indivis ou cloisonné en masses inégales, soit partielle-
ment soit totalement.

¢) Fécondation, La fécondation est externe ; les ceufs sont pondus en pleine eau, le plus souvent
prés du fond, et fécondés par les gamétes males qui sont émis & proximité. Si, dans le cas des ceuls
télolécithes tres riches en vitellus, plusieurs spermatozoides pénétrent dans l'ceuf, un seul s'unit au
pronucleus femelle.

d) Développement. Aprés fécondation il v a formation de |'espace périvitellin. Chez les Téléos-
téens la segmentation est partielle ; le cytoplasme du péle animal se segmente seul et le disque
germinatif est petit par rapport au vitellus. L'ceuf passe successivement par les stades ordinaires
de morula, gastrula et neurula.

La durée de lincubation est variable selon les espéces et soumise pour chacune aux condi-
tions du milieu extérieur, tout particuliérement & la température et a la luminosité solaire. En
fonction de ces différences spécifiques imposées par le milieu cette durée peut étre comprise
entre 2 et 50 jours. Dans l'ensemble I'incubation est plus longue pour les ceufs dont le diamétre
est élevé et le vitellus abondant que pour ceux dont la taille est réduite. Ceci explique pourquoi, chez
les poissons marins dont les ceufs sont le plus souvent petits, la durée d'incubation est plus courte
que chez les espéces d’eau douce dont les ceufs sont généralement gros. Lorsque les conditions d'aéra-
tion et de luminosité sont bonnes, la durée d'incubation se trouve raccourcie. L'élévation de la tem-
pérature accélere également le développement des ceufs. C'est ainsi que chez les sardines I'éclosion
se produit 48 heures aprés la ponte si la température ambiante est de 22° et au bout de 6 jours si
elle n'est que de 11 & 12° Il faut noter que les variations de température ont un effet plus marqué
lorsqu’elles sont négatives. Autrement dit, une augmentation de la température diminue la durée du
développement dans des proportions moindres qu'un abaissement de la température de méme impor-
tance ne la ferait augmenter.

Pour juger du temps nécessaire a l'ceuf pour effectuer les différents stades de son évolution,
prenons pour exemple son développement suivi chez le maquereau par BONNET en 1964 grace a
la fécondation artificielle. A une température de 16°7 la premiére division a lieu environ 1 heure
apres la fécondation ; 30 minutes plus tard on observe une division perpendiculaire 4 la premiére. Le
stade morula apparait 4 heures aprés la mise en contact des ceufs et du sperme. La gastrulation
débute 8 heures aprés. Le sac vitellin se décolle de la membrane 16.30 h aprés la fécondation. L'em-
bryon commence a se former au bout de 25 heures. Dans ces conditions particuliéres 1'éclosion se pro-
duit 3 jours et 7 heures aprés la fécondation.
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III. Aspect biologique des ceufs récoltés.

Les ceufs récoltés dans le plancton ont un aspect différent selon leur état biologique. C’est ainsi
que les ceufs vivants fécondés peuvent se distinguer des ceufs non fécondés ou morts. Pour me per-
mettre de définir et de décrire clairement ces différents aspects, je choisirai comme exemple I'ceuf de
sardine. Cing cas peuvent se présenter.

1 - L'ceuf est normalement constitué, parfaitement clair et I'on note facilement le stade d’évolution.

2 - Le vitellus est dispersé dans l'ensemble de l'ceuf et offre un aspect laiteux. Pour cette raison
I'ceuf est partiellement opaque et ne renferme aucun élément différencié.

3-L'ceuf est vide. On n'apergoit ni vitellus ni embryon mais seulement la goutte d'huile collée
a la capsule. Il ne faut pas confondre cet ceuf avec une capsule vide aprés Iéclosion; on évitera cette
confusion en le soumettant a une légére pression. Dans ce cas, la capsule ne porte pas de trace de
déchirure et résiste a la pression.

4 - L'ceuf est partiellement opaque comme dans le deuxiéme cas mais I'embryon est apparent.
Son degré d'évolution correspond généralement au premier stade.

5 - Le sac vitellin et I'embryon sont apparents mais séparés I'un de l'autre. Le vitellus éclaté est
plus ou moins dispersé. L’ceuf est plus ou moins opaque selon le degré de dispersion du vitellus. L'état
d'évolution de I'embryon est assez avancé. L'embryon est toujours opaque et déformeé.

Dans le premier cas, il s'agit incontestablement d'ceufs vivants. Le deuxiérae et le troisiéme cor-
respondent, & mon avis, a des ceufs morts avant la fécondation et en état de désagrégation. Dans les
quatriéme et cinquieme il s'agit d'ceufs morts aprés fécondation mais pour le dernier la mort est
probablement due au parasitisme.

L'état particulier de parasitisme nécessite quelques commentaires. En effet, 'identification des
ceufs affectés par un tel phénomeéne est d'autant plus difficile que la mort n’est pas toujours immé-
diate ; elle ne touche parfois I'embryon qu'aprés I'éclosion. Comme I'ont signalé HoLLANDE et CACHON
en 1952, c'est ce qui se produit dans l'attaque des ceufs de sardines, de Maurolicus pennanti ou de
certains gadidés par Ichthyodinium chabelardi. La présence de ce péridinien se manifeste exté-
rieurement par l'apparition, au sein du vitellus, de petites sphérules réfringentes au contour irrégu-
lier ; elle ne géne pas le développement de l'ceuf qui s’effectue normalement. Mais quelques heures
aprés 'éclosion l'alevin, dont le vitellus est opalescent, meurt par éclatement de la vésicule ombilicale.
Les ceufs de harengs {démersaux) sont infestés par un dinoflagelle voisin de [. chabelardi (1959,
aire de ponte de la Clyde et banc Ballantree, Frasgr, 1961 b). Les ceufs de morue peuvent aussi
étre infestés par les spores d'un parasite, logées dans I'espace périvitellin (mai 1949, cote sud-ouest
de I'Islande, FrRASER 1961).

IV. Caracteres utilisés dans la détermination des ceufs de poisson.

Il semble nécessaire, au début de ce paragraphe, de préciser les conditions dans lesquelles il
est souhaitable d’effectuer l'é¢tude des ceufs. Tout d'abord, I'identification et les mensurations doi-
vent se faire, autant qu'il est possible, sur du matériel frais. Il convient, d'autre part, de suivre les
différents stades de développement en conservant les ceufs vivants dans de petits cristallisoirs. En
effet, lorsque I'ceuf est conservé dans l'alcool les mensurations risquent d'étre erronées par suite de
phénoménes de contraction ; l'importance de l'erreur est estimée dans ce cas & prés de 10 %.

Les ceufs conservés dans du formol & 2 ou 4 % d’aldéhyde formique (ce qui est considéré
comme le pourcentage maximum) sont trés souvent opaques; dans ces conditions il n'est pas pos-
sible d'observer tous les caractéres de diagnose utilisés pour les déterminations. Des disparitions de
pigments sont également a signaler.

Ceci posé, les principaux caractéres a retenir dans cette identification sont les suivants.

1. Forme. Nous avons déja vu que si la forme la plus fréquente chez les ceufs planctoniques
est sphéroidale, il en existe de nombreuses autres. Ces observations sur la morphologie extérieure
permettent d’identifier immédiatement certains ceufs, ceux d'anchois par exemple.
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2. Aspect extérieur. Chez certaines espéces la surface des ceufs est constituée par un reseau
polygonal saillant ; c’est le cas chez Macrurus, Callionymus et les Uranoscopidés. Ceci est d a une
modification importante de I'épithélium. Pour la sardine, le sprat, les sardinelles, I'aspect irisé de la
surface de l'ceuf est également a remarquer.

3. Diameétre. Le diameétre des ceufs pélagiques varie dans de grandes proportions : 0,6 mm chez
la limande, 55 mm chez la muréne (BeErTIN, 1958). De facon générale, les poissons pélagiques ont
des ceufs petits (0,7 & 2 mm). Au sein d'une méme espéce le diamétre des ceufs peut varier selon
I'¢époque de ponte et les conditions de milieu; le diamétre peut également varier, toujours au sein
d’une méme espéce, selon 1'age des femelles en ponte et aussi en fonction de la densité de 'eau dans
laquelle les ceufs ont été pondus. Mais, pour la sardine comme pour 'anchois, il est faux de vouloir
prétendre déterminer l'origine géographique des reproducteurs d’aprés la dimension des ceufs;
celle-ci est variable dans une méme région, selon les conditions déja mentionnées (LEE 1961, LEE
et Jucg, 1965).

4. Gouttes d’huile. La présence ou l'absence de gouttes d’huile, leur nombre, leur diametre,
leur localisation, leur couleur, sont autant de caractéres a retenir.

5. Espace périvitellin. La largeur de l'espace périvitellin est un caractére remarquable car elle
varie beaucoup suivant les espéces. Par exemple chez le maquereau, le chinchard, l'espace périvi-
tellin est presque nul, tandis qu'il est trés grand chez la sardine.

6. Vitellus et embryon. La dimension, l'aspect, la couleur du vitellus et de l'embryon sont
des éléments importants qu'il convient d'observer avec soin. Le vitellus peut avoir une forme ronde,
ovale ou cylindrique ; l'aspect de sa segmentation change généralement suivant l'espéce considérée.
Du point de vue de la coloration il est, la plupart du temps, achromatique et transparent mais pré-
sente parfois une teinte jaune, verte ou rougeatre. 1l en est de méme pour 'embryon dont les formes
et la dimension sont souvent caractéristiquies.

7. Pigments. 1] faut également tenir compte de la forme et de la distribution des cellules pig-
mentaires. Qu'il s'agisse de mélanophores ou de chromatophores jaunes, ils sont punctiformes, en
étoiles, en mailles ou en filaments. Leur position sur I'embryon ou leur localisation sur l'ceuf sont
variables selon le stade de développement ; aussi, une fois la détermination faite, ce caractére per-
met-il de préciser le degré d'évolution.

Il a paru judicieux de donner ici une clé de détermination des ceufs les plus fréquents en Méditer-
rannée ; je l'ai établie d'aprés mes propres observations et d'aprés les données fournies par différents
auteurs : EHRENBAUM (1905 et 1909), D'Ancona (1931 et 1933), Sanzo (1933 et 1956) BErTO-
LINI (1933), Ranzi (1933), Paboa (1956), ViarLr (1956), TorRTONESE (1956), Sparta (1956).

Au préalable, a titre d'exemple et pour rassembler les principaux critéres de détermination, voici
les caractéres morphologiques des ceufs de sardines, sardinelles et sprats du golfe du Lion.

Sprat (Clupea sprattus).

Diametre de I'ceuf 1,17 a 1,75 mm, capsule irisée, espace périvitellin large, vitellus a segmen-
tation serrée, goutte d'huile unique, jaunatre, de 0,16 mm de diamétre en moyenne, position de la
goutte d'huile sur la partie postérieure du sac vitellin, pigmentation trés fine, limitée a la région
dorsale.

Sardinelle (Sardinella aurita).

Diameétre de I'ceuf 1,18 a 1,44 mm, capsule irisée, espace périvitellin large, vitellus a segmen-
tation lache, goutte d'huile unique, verdiitre, de 0,12 mm de diamétre en moyenne, position de la
goutte d’huile sur la partie inférieure du sac vitellin, pigmentation trés nette sur la ligne latérale.

Sprat (Clupea prattus).

Diametre de I'ceuf 0,93 a 1,5 mm, capsule irisée, espace périvitellin trés réduit, vitellus peu seg-
menté, goutte d'huile absente, pigmentation diffuse.
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V. Clef pour la diagnose des ceufs embryonnés de quelques poissons
de Méditerranée.

L'époque ou l'on rencontre ces ceufs dans le plancton est indiquée pour chaque espéce.
a - Une goutte d’huile.

1. Vitellus segmenté.

a) Segmentation partielle,
Diamétre de l'ceuf 0,70 & 0,84 mm, diamétre de la goutte d'huile 0,17 a 0,23 mm. (Euf
sphérique. Petits mélanophores punctiformes sur tout le tronc de 'embryon et autour de la
goutte d’huile. Avant l'éclosion, apparition de chromatophores jaunatres mélangés a des élé-
ments noirdtres sur la goutte d’huile et sur les deux premiers tiers du corps. Surface du
vitellus toujours dépigmentée.
Mars-mai ...t Pomatomus saltator.
b) Segmentation totale.
1) Espace périvitellin grand.
Surface de I'ceuf lisse, irisée.
1 - Segmentation du vitellus trés serrée, goutte d'huile jaunatre. Diamétre de I'ceuf
1,3 a 1,75 mm. Diamétre de la gotte d’huile 0,12 mm, en moyenne. Chromatophores
punctiformes noiratres limités a la région dorsale de I'embryon.
Octobre-mars (juin) ................. e Sardina pilchardus sardina.
2 - Segmentation du vitellus lache. Goutte d'huile jaune-verdatre. Diamétre de 1'ceuf
1,2 2 1,4 mm. Diamétre de la goutte d’huile 0,12 mm, en moyenne. Chromatophores
punctiformes et noiratres trés nets sur la ligne latérale de 1'embryon.
Juillet-octobre . ........... e Sardinella aurita.
2) Espace périvitellin trés réduit ou presque nul.
Capsule en mosaique, a facettes hexagonales hérissées.
Diameétre de Pceuf 1,32 & 1,58 mm. Goutte d'huile incolore, de 0,26 & 0,28 mm de
diameétre.
Toute l'année . ... ... ... ... Maurolicus pennanti.
Capsule lisse.
1 - Diameétre de l'ceuf supérieur a 1,04 mm.
Capsule légérement striée. Diametre de I'ceuf 1,04 a 1,12 mm. Diamétre de la goutte
d’huile 0,28 mm environ. Chromatophores noirs et jaunes sur la région céphalique
et sur tout le tronc de l'embryon. Mélanophores étoilés sur la goutte d'huile.
Du printemps a I'été ........ .. ... . .. .. ... ... Seriola dumerili.
2 - Diamétre de l'ceuf inférieur & 1,04 mm.
2a - Diameétre de 'ceuf 0,76 a 1,04 mm. Diamétre de la goutte d’huile 0,19 a 0,24 mm;
goutte colorée en jaune orange. Pigmentation noire sur le corps de l'embryon
et a la surface de la goutte d'huile; pigmentation jaune apparaissant plus tardi-
vement, sur le corps et sur la goutte d'huile.
Avril-octobre ... L Trachurus trachurus.
2b - (Fuf légérement sphéroidal et transparent; axe longitudinal 0,8 mm, transversal
0,75 mm environ. Une goutte d'huile de couleur rose corail de 0,4 mm de
diamétre.
Ete Dactylopterus volitans.

2. Vitellus non segmenté.

a) (Eufs agglutinés ou en sac.
(Eufs en trés grand nombre formant un sac long de plusieurs meétres et large de plusieurs
centimétres ; les ceufs sont déposés les uns a coté des autres sur une seule rangée. (Fuf
sphérique ou a peine ellipsoidal de 2,04 a 3,11 mm de diamétre. Une grosse goutte d'huile
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de 0,52 a 0,88 mm. Pigmentation noire sur l'embryon, particuliérement sur la téte, sur le
corps dans la région préanale, sur le canal alimentaire, sur la face postérieure du sac vitellin
et sur la goutte d’huile.

Décembre-janvier . ... ... Lophius piscatorius.

b) CEufs libres.

1) Capsule présentant l'aspect d'une mosaique polygonale.
Capsule en mosaique & facettes hexagonales ou pentagonales. (Fuf clair, sans pigment
ni coloration, sphérique et un peu opaque. Diamétre de 'ceuf 1,15 a 1,6 mm. Goutte d’huile
de couleur brique de 0,24 & 0,28 mm. Espace périvitellin petit.

Coeelorhynchus coelorhynchus.

2) Capsule lisse.

2a)

2b)

Diamétre de l'ceuf égal ou supérieur a 1,5 mm.
Diamétre de I'ceuf 1,96 a 2,0 mm. Goutte d'huile légérement colorée de jaune paille;
diameétre 0,35 a 0,40 mm. Espace périvitellin assez grand. Pigments noirs sur toute
la surface de l'embryon sauf a la partie postérieure de la caudale.

Printemps ... ... . Zeus [aber.

Diamétre de 'ceuf 0.8 a 1,4 mm.

- Diameétre de la goutte d'huile inférieur a 0,21 mm.
la - Diamétre de l'ceuf, environ 0,90 mm. (Fuf sphérique, transparent. Goutte d’huile
incolore de 0,15 mm de diamétre. Espace périvitellin nul. Pigments jaunes et
noirs sur toute la surface du corps de l'embryon et sur le vitellus.
Avril-juillet ..o Serranellus cabrilla.

Ib - Diamétre de lI'ceuf 0,8 a 1,1 mm. Goutte d’huile légérement colorée en jaune,
de 0,15 a4 0,21 mm de diamétre. Espace périvitellin nul. Chromatophores jaune
citron sur tout le corps de l'embryon.

Avril-juin ... Diplodus sargus.

lc - Diamétre de l'ceuf 0,91 a 1,01 mm. Goutte d'huile jaunatre de 0,15 a 0,16 mm
de diameétre. Chromatophores punctiformes noirs le long du corps de 'embryon
et autour de la goutte d'huile. Espace périvitellin étroit.

Avril-a00t ... .. Capros aper.

Id - Diamétre de I'ceuf 0,96 a 1,11 mm. Diamétre de la goutte d’huile environ 0,2 mm.
(Euf sphérique, transparent. Capsule épaisse, caractérisée par la présence de
nombreux pores uniformément distribués sur toute la surface ce qui lui donne
un aspect réguliérement pointillé. Espace périvitellin trés étroit. Mélanophores
en forme de barre, situés a peu preés au milieu de la partie post-anale du corps
de l'embryon ainsi que dans les régions céphalique et abdominale. Quelques
chromatophores jaunes a la surface de la goutte d'huile.

Du printemps a I'été ........... ... . Trachinus draco.

- Diamétre de la goutte d'huile de 0,21 a 0,25 mm.

2a - Diametre de I'ceuf 1,16 mm environ. Goutte d’huile légérement rosatre, de 0,21
a (0,22 mm de diamétre. Espace périvitellin & peu prés nul. Cellules pigmentaires
étoilées et ramifiées, jaunes et noirdtres, apparaissant sur toute la surface du
vitellus aprés la formation de 1'embryon.

Avril-juin ... Lepidotrigla aspera.

2b - Diameétre de I'ceuf environ 1 mm. Goutte d’huile incolore ou légérement ocre, de
0,15 a 0,22 mm de diamétre. Espace périvitellin nul. Embryon présentant d'abord
des mélanophores punctiformes, puis des chromatophores pales devenant de plus
en plus rouges. Vitellus transparent.

De la fin de I'hiver a 'été .. .......... ... ... ..., Scophthalmus maximus.
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3 - Diameétre de la goutte d'huile supérieur a 0,25 mm.

3a - Vitellus incolore.

+ Diameétre de I'ceuf 1,0 a 1,2 mm.Goutte d'huile incolore de 0,25 a 0,28 mm de dia-
meétre. Espace périvitellin nul. Petits chromatophores noirs autour de la goutte
d’huile et le long du corps. Mélanophores s'étendant jusqua la téte; éléments
jaunatres apparaissant dans la région abdominale lorsque la queue se détache du
vitellus.

Juin-juillet ... o Thunnus thynnus.
+-+ Diamétre de l'ceuf 1,1 a 1,2 mm. Goutte d'huile incolore de 0,3 mm, a capsule
rugueuse. Mélanophores ramifiés sur le corps de 'embryon et sur la goutte d’huile.
Hiver ... Lepidorhombus megastoma.
+++ Diameétre de I'ceuf 0,95 a 1,35 mm. Goutte d’huile réfringente, de 0,28 & 0,36 mm.
Pas d’espace périvitellin. Embryon et goutte d'huile présentant quelques pigmen-

tations noires. Pigments jaunes apparaissant sur I'embryon a un stade avancé.
Décembre-mai ....... ... ... ... Scomber scombrus.
++++ Diamétre de l'ceuf 1,15 a 1,16 mm. Diamétre de la goutte d'huile 0,33 4 0,36 mm.
Pas d'espace périvitellin. Vitellus légérement opaque. Mélanophores de forme
irréguliére situés sur la partie dorsale de I'embryon. Lorsque 1'embryon est bien
formé, nombreux pigments jaunes apparaissant sur la partie dorsale et latérale

de l'embryon et se répandant dans la goutte d’huile et le vitellus.

Janvier-mars - ... .. Morone labrax.

3b - Vitellus avec quelques cellules pigmentaires.

+ Diameétre de I'ceuf 0,94 a4 1,03 mm. Diamétre moyen de la goutte d"huile 0,27 mm.
Chromatophores noirs et jaunes sur I'embryon, sur la goutte d’huile et sur le vitel-
lus prés de l'embryon.

De I'hiver au printemps ............... Merlucius merlucius mediterraneus.
++ Diameétre de I'ceuf 0,97 a 1,13 mm. Goutte d'huile vert-jauniitre de 0,28 4 0,31 mm
de diamétre. Espace périvitellin nul. Mélanophores en deux lignes le long du dos,
s'irradiant sur la goutte d'huile et sur le vitellus. Avant l'éclosion, apparition
en abondance de fins pigments d'un jaune-verdatre sur la partie ventrale du corps,

sur la nageoire, 'amorce des nageoires impaires et sur le vitellus.
Mars-juin . ... Molva molva.

2¢) Diamétre de l'ceuf inférieur a 0,9 mm.

1 - Vitellus pigmenté.
Diameétre de l'ceuf 0,72 a 0,88 mm. Espace périvitellin réduit. Chromatophores noirs
sur le sac vitellin. Lorsque I'embryon est au stade avancé, apparition de mélano-
phores sur le dos suivant deux lignes longitudinales, dans la partie céphalique et
sur la goutte d’huile.
Décembre ...... ... .. . Mora mediterranea.
2 - Vitellus non pigmenté.
2a - Diamétre de I'ceuf supérieur & 0,7 mm.
al Diameétre de I'ceuf 0,84 a 0,94 mm. Capsule trés finement réticulée. Goutte d'huile
incolore, de 0,24 mm de diamétre. Espace périvitellin absent. Mélanophores punc-
tiformes, peu nombreux, sur tout le corps de l'embryon et disposés en étoile sur
la goutte d’huile. Pigmentation jaunatre étoilée ou en tache sur les parties cépha-
lique et abdominale de I'embryon ainsi que prés de la goutte d'huile.
Mai-septembre . ... ... . Germo alalunga.
a2 Diamétre de l'ceuf 0,72 & 0,84 mm. Goutte d'huile de couleur rose ou cuivre, de
0,14 4 0,15 mm de diamétre. Pigments jaunes et noirs sur le corps de 'embryon
et sur la goutte d’huile.
Mars-a0ht . .. oot Paracentropristis hepatus.
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2b - Diamétre de l'ceuf inférieur a 0,7 mm.

bl Diamétre de I'ceuf environ 0,7 mm. Espace périvitellin nul. Une goutte d’huile
incolore ou jaune-verdatre, de 0,22 mm de diamétre. Chromatophores jaunatres

disposés avec régularité sur l'embryon, une paire par segment.
De l'automne a 'hiver ... ....... ... .. ... .. ... .... Onos mediterraneus.

b2 Diamétre de l'ceuf 0,61 a 0,69 mm. Goutte d'huile incolore ou brunatre, de
0,11 a 0,15 mm de diamétre. Lorsque I'embryon est & un stade avancé, pigments
orange ou rouges répartis sur l'ensemble du corps sauf a I'extrémité de la partie
caudale.

Mars-aofit (novembre) . .......... ... Arnoglossus laterna.

b3 Diamétre de I'ceuf 0,6 & 0,7 mm. Une goutte d'huile incolore de 0,13 mm de
diamétre. Des pigments roses ou orange sur la totalit¢ de l'embryon lorsque
celui-ci est a un stade avancé.

De T'hiver au printemps .. .............oueueunoe ... Arnoglossus  thori.

b - Plusieurs gouttes d’huile.

1. Gouttes d'huile colorées.
a) Espace périvitellin trés réduit ou nul. Vitellus segmenté a sa périphérie.
Diameétre de l'ceuf inférieur a 1 mm.
Diamétre de lI'ceuf 0,6 & 09 mm. 12 a 15 gouttes d'huile réparties a la surface du
vitellus. Chromatophores jaunatres trés nombreux sur I'embryon et sur le sac vitellin.
Février-juin . ... ... .. .. Buglossidium luteum.
Diamétre de l'ceuf supérieur a 1 mm.
I - De nombreuses gouttelettes d’huile groupées en plusieurs éléments séparés.

+ Diamétre de l'ceuf trés variable : 0,98 a 1,58 mm. Grand nombre de gouttelettes
d’huile légérement jaunatres unies les unes aux autres en amas; ces amas plus ou
moins groupés en position périphérique. Mélanophores punctiformes répartis sur toute
la surface de l'embryon; d’autres ramifiés et éparpillés sur le vitellus. Apparition de
pigments jaunes, a un stade avancé.

Décembre-mai . ...... ... Solea solea.
++4 Diameétre de I'ceuf 1,0 2 1,4 mm. Nombreuses gouttes d'huile de diamétres différents
se présentant soit en amas soit isolées. Nombreux chromatophores jaunatres ramifiés,
sur I'embryon puis sur le sac vitellin. Mélanophores peu nombreux.
Du printemps a I'été ........ .. .. .. .. . Pegusa lascaris.
2 - De nombreuses gouttelettes d'huile isolées et uniformément distribuées.
Diamétre de l'ceuf 1,25 a 1,36 mm. 40 a 50 gouttelettes d'huile volumineuses et
distribuées uniformément sur la surface du vitellus. Mélanophores étoilés sur le vitellus
et punctiformes sur I'embryon. Chromatophores punctiformes jaune citron assez régu-
lierement répartis sur la surface du vitellus et surtout sur le corps de 1'embryon.
Février-juillet ... .. .. .o . Microchirus variegatus.

b) Espace périvitellin trés réduit ou nul. Vitellus non segmenté.
(Euf sphérique de 0,95 a 1,37 mm de diameétre. 4 a 15 gouttelettes d’huile jaune ou jaune-
verdatre dispersées sur le sac vitellin. Nombreux chromatophores jaunatres et mélanophores
assez nombreux sur l'embryon et le sac vitellin.

Mars-juin . ... Trachinus vipera.
2. Gouttes d’huile incolores ou trés légérement colorées.

(Euf transparent a capsule finement striée, diamétre 1,20 & 1,32 mm. Espace périvitellin trés
réduit. Petites granulations sur le vitellus. 1 a 5 gouttelettes d'huile de 0,27 a 0,36 mm de dia-
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métre légérement jaunatres. Rares mélanophores, petits et ramifiés, sur la partie céphalique de
I'embryon, le long de son corps et autour de la gouttelette d'huile. Apparition tardive de
pigments jaunes sur la partie distale du sac vitellin.

Mai-juin ... Sarda sarda.

¢ - Pas de goutte d’huile.

1. (Euf de forme ellipsoidale.

a) Capsule lisse simple.
Grand axe de TI'ceuf, 0,96 a 158 mm, petit axe 0,42 a 0,65 mm. Capsule mince,
espace périvitellin trés étroit. Vitellus segmenté. Quelques mélanophores sur la partie
caudale de l'embryon.
Avril-septembre ... ... oo Engraulis encrasicholus.

b) Capsule lisse présentant a l'extérieur une membrane.

1) Grand axe 0,9 a 1,1 mm, petit axe 0,84 a 0,92 mm. Espace périvitellin trés réduit.
Vitellus homogéne. Au moment de la ponte, les ceufs sont agglutinés, ils se dissocient
plus tard et deviennent libres. Membrane extérieure formant un halo rose ou bleu.

Mai-200E . oot Scorpaena porcus.

2) Grand axe 0,84 a 0,88 mm, petit axe 0,7 mm environ. Espace périvitellin trés réduit.
Vitellus homogéne. (FEuf comportant une membrane extérieure irréguliere. Capsule
bleuatre.

Printemps ... ... . . Scorpaena ustulata.

2. (Euf sphérique.
a) Surface de la capsule portant un réseau de mailles hexagonales, réticulées assez régu-
lierement, en nid d’abeille.
1) Diamétre de I'ceuf supérieur a 1 mm.
Diamétre de I'ceuf 1,6 & 2,0 mm. Du pigment noir sur l'embryon. Longueur des
mailles du réticule 0,033 a 0,05 mm.
Mai-septembre ... ... ... ... Uranoscopus scaber.
Diamétre de l'ceuf 1,10 a 2,0 mm. Chromatophores sur les cétés du tronc et sur les
yeux de l'embryon. Longueur des mailles du réticule 0,08 mm environ.
Juin-novembre . ... ... Synodus saurus.
2) Diametre de l'ceuf inférieur & 1 mm.
Diamétre de lI'ceuf 0,66 a 0,79 mm. Réticule trés serré. Pas de pigmentation sur
le corps de l'embryon.

Février-aolit . ........ ... ... . i Callionymus maculatus.
Diamétre de l'ceuf 0,8 a 0,97 mm. Embryon faiblement pigmenté.
Janvier-aolht ... ..o Callionymus lyra.

b) Surface de la capsule lisse.
1) Vitellus segmenté.
Diameétre de l'ceuf 0,93 a 1,5 mm. Espace périvitellin réduit. Pigmentation trés dif-
fuse. Capsule légérement irisée.
Décembre-mars . ... ... Clupea sprattus.
Diameétre de l'ceuf 2,2 & 2,6 mm. Espace périvitellin grand. Nombreuses granulations
sur la surface du vitellus.
Hiver . ... Chauliodus sloani.
2) Vitellus non segmenté.
Diameétre de I'ceuf environ 1 mm. Espace périvitellin trés réduit. Pigmentation noi-
ratre sur 'embryon. Pas de pigment sur le vitellus. Capsule mince, légérement bleuatre.
Décembre-mai . ........ . ... Gadus capelanus.
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B. - Les larves.

Les larves écloses ont une taille au moins trois fois supérieure au diameétre de l'ceuf; elles
sont transparentes et difficiles a discerner a I'eeil nu. Sous la loupe binoculaire on peut y observer,
en général, de nombreux chromatophores jaunes et noirs dispersés sur les différentes parties du
corps, soit en masses, soit en points. Le vitellus n'est pas encore complétement absorbé ; sauf dans
sa partie céphalique, I'embryon est entouré, dansle plan vertical, d'une membrane trés mince, amorce
de la nageoire primordiale.

Pendant les quelques jours de cette période libre le développement continue en dehors de
la capsule, l'alevin absorbant le reste du vitellus. Lorsque celui-ci est presque résorbé la formation
des organes buccaux est pratiquement achevée. La larve passe au stade de post-larve et consomme
alors une nourriture d’origine extérieure mais ni son aspect externe ni sa structure interne n’ont
encore acquis les caractéres adultes qui n'apparaitront qu'a la métamorphose.

préD. |

pre.O oell vertébres myoméres
' ’ 4 7

L l.cpl . anus
L An. C .
. pré. Anu ;
N pre. An )
Fis. |. — Schéma indiquant les principales observations biométriques a

faire sur les larves de poissons.

I. Caractéres morphologiques utilisés pour la détermination des larves plancto-
niques.

Comme pour l'identification des ceufs, ces caractéres sont nombreux.

a) Aspect extérieur. 1l est important de noter la longueur des différentes parties du corps
par rapport a la longueur totale, la forme des parties caudale et céphalique, la position de l'anus,
la largeur de la membrane qui entoure l'embryon, l'amorce des nageoires impaires, l'aspect, la
forme et la localisation des chromatophores sur les diverses parties du corps, le nombre de rayons
des nageoires, en particulier de la dorsale et de la caudale (fig. 1).

b) Aspect intérieur. L’observation du nombre de myoméres et de vertébres est essentielle, ces
caractéres étant fixes trés tot. Bien qu'au sein d'une méme espéce le nombre de vertébres puisse
varier de quelques unités, surtout dans les familles évoluées (gadidés, clupéidés), les chiffres
moyens obtenus ou « moyenne vertébrale » son assez constants pour permettre de confirmer ou
d’infirmer la détermination effectuée au moyen des critéres déja cités. Cette affirmation est
contraire au point de vue exprimé il y a quelques années par certains auteurs. Ceux-ci estimaient
que le nombre de vertébres est un caractére sans valeur dans la systématique puisque les condi-
tions de milieu, température surtout, ont une influence directe sur leur déterminisme. S'il est vrai
que des variations brutales et importantes de la température peuvent donner, en laboratoire, des
variations corrélatives du nombre de vertébres, on remarque que ces variations ne se produisent
pas toujours dans le méme sens. On a trop oublié également que ce qui se passe dans un aquarium
de dimension réduite ne peut étre étendu aux conditions naturelles. Mes propres observations sur
la sardine m’ont amené a conclure que les changements de température enregistrés en mer au
cours d’une longue période de ponte n'ont pas une influence visible sur la formule vertébrale d’une
génération et qu'en conséquence ce caractére conserve tout son intérét (LEE, 1961).
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Ceci posé il convient de préciser que le dénombrement des myoméres ou des vertébres peut
étre relativement difficile chez les larves trés jeunes ou mortes. Pour les myomeéres le meil-
leur moyen d’effectuer un comptage aisé est de travailler sur des larves fixées au formol a 4 %,
éclairées latéralement. Pour les vertébres j'emploie la méthode de J.L. PErrOT : fixation dans le
formol a 4 %, coloration dans une solution alcoolique acétifiée d’'alizarine, différenciation dans
I'alcool absolu pendant quelques heures, éclaircissement au benzéne, conservation dans un mélange
d'izosafrol et d'essence de Wintergreen. Il faut éviter la potasse glycérinée parfois préconisée; ce
produit rend souvent les larves opaques.

II. Identification des larves de diverses familles.

Malgré les trés grandes difficultés qui se présentent pour l'identification des larves, difficultés
dues aux variations des caractéres généraux au sein méme d'une espéce depuis l'éclosion jusqu'a
la métamorphose, on peut toutefois dégager les principaux éléments qui permeitent de distinguer les
larves de certaines familles, en tenant compte de leur stade de développement.

C'est ainsi qu'en 1964 ABoussouaN a établi une clef de détermination des larves alécithes
de Téléostéens dont la taille n'excéde pas 5 & 6 mm et dont les nageoires impaires ne sont pas
encore développées. Cette clef de détermination est la suivante.

1. Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et l'origine de I'anus , supérieure ou égale aux 2/3
de la longueur totale.

1.1. Longueur de la téte plus de 4 fois et moins de 6 fois dans la longueur totale.

1.1.1. Distance de l'anus a l'extrémité de l'urostyle plus de 4 fois dans la longueur totale,
......................................... ARGENTINIDES, CLUPEIDES, ENGRAULIDES.
1.1.2. Distance de l'anus a l'extrémité de l'urostyle plus de 2 fois et moins de 4 fois dans

la longueur totale . ........ .. ... .. . SPHYRAENIDES, AMMODYTIDES, SYNODIDES.
1.2. Longueur de la téte plus de 6 [ois dans la longueur totale, aplatie latéralement, dents
larvaires grandes ... .. ... APODES.

2. Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et I'origine de l'anus voisine de 1/2 de la longueur
totale ou légérement supérieure.
2.1. Pas de vessie natatoire visible.

2.1.1. Tube digestif linéaire fait un angle droit [pour se terminer]| sur [le bord libre de]
la primordiale. hauteur de la téte plus de 5 fois dans la longueur totale, larve

Blancée ... LABRIDES.
2.1.2. Tube digestif globuleux, corps trapu, urostyle saillant,

téte plus haute que longue, front haut .................... Z¥EIDES, CAPROIDES.

téte aussi longue que haute, front bas .............. CALLIONYMIDES, SCIZENIDES.

2.2. Vessie natatoire visible.
2.2.1. Tube digestif rectiligne, vessie bien visible et large entre pectorale et anus, hauteur
de la téte plus de 4 fois dans la longueur totale, diamétre horizontal de l'eeil supérieur
a la distance préorbitale ... ... ... .. GOBIDES.

2.2.2. Tube digestif courbe a son extrémité postérieure ou massif,
téte aussi longue que haute, hauteur de la téte moins de 4 fois dans la longueur
totale, diamétre horizontal de 1'ceil supérieur ou égal a la distance préorbitaire,
pas de ventrale ... ... . CARANGIDES.
téte plus longue que haute, hauteur de la téte plus de 4 lois dans la longueur
totale, diamétre horizontal de I'ceil inférieur a la distance préorbitaire, ventrales
PLECOCRS vttt it et et e e SERRANIDES.

3. Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et l'origine de l'anus comprise entre 1/3 et 1/2
de la longueur totale.

3.1. Diamétre horizontal de I'ceil moins de 2 fois dans la hauteur de la téte.
3.1.1. Ampoule urinaire bien visible et large, pas de wventrales ............ THUNNIDES.

3.1.2. Pas d'ampoule urinaire large, ventrales précoces .................... TRACHINIDES.
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3.2. Diamétre horizontal de I'ceil plus de 2 fois et moins de 3 fois dans la hauteur de la téte.

3.2.1. Distance préorbitaire supérieure a la distance horizontale de 1'eeil, bouche grande, fendue
horizontalement, front concave, pectorales précoces et larges

nageoire primordiale dépasse la téte en avant ......... ... ... .. ... SCORPENIDES.

nageoire primordiale ne dépasse pas la téte en avant ................ TRIGLIDES.

3.2.2. Distance préorbitaire inférieure ou égale au diamétre horizontal de I'ceil, bouche fendue

obliquement, front convexe, ventrales précoces, anus n'atteint pas le bord de la

primordiale ........ ... GADIDES, MACRURIDES.

3.3. Diameétre horizontal de 'eeil plus de 3 fois dans la hauteur de la téte, bouche petite, la fente

atteint a peine l'ceil au maximum, téte ronde, nageoire primordiale ample, front haut et

vertical.
3.3.1. Appendice céphalique généralement présent ........................... BoTHIDES.
3.3.2. Pas d’appendice céphalique .......... ... .. ... ... .. SOLEIDES, PLEURONECTIDES.

4, Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et l'origine de 'anus comprise entre le 1/4 et le

1/3 de la longueur totale, tube digestif dilaté antérieurement.
4.1. Tube digestif fait un angle droit sur la primordiale, vessie natatoire visible, diamétre hori-
zontal de l'eil compris plus de 2 fois dans la hauteur de la téte .......... SPARIDES.

4.2. Tube digestif ne fait pas d'angle droit.

4.2.1. Diamétre horizontal de l'ceil plus de 2 fois dans la hauteur de la téte, épines opercu-
laires précoces et fortes . ..... ... ... CEPOLIDES.
4.2.2. Diamétre horizontal de I'ceil moins de 2 fois dans la hauteur de la téte, pectorales en
général bien développées et longues, pas d'épines ...................... BLENNIIDES.

5. Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et l'origine de l'anus comprise entre 1/5 et le

1/4 de la longueur totale.

5.1. Appendice céphalique présent, téte plus longue que haute, diamétre horizontal de 1'ceil plus
de 2 fois dans la hauteur de la téte, distance préorbitaire supérieure au diametre horizontal
de Toeil L. TRICHIURIDES.

5.2. Pas d’appendice céphalique.
5.2.1. Téte plus longue que haute, diamétre horizontal de I'ceil moins de 2 fois dans la hau-

teur de la téte, bouche petite atteint a peine I'ceil, front fuyant ... ... ... ATHERINIDES.
5.2.2. Téte aussi longue que haute, bouche forme un bec, fente buccale atteint I'ceil, dis-
tance préorbitaire supérieure au diamétre horizontal de I'ceil ... .. .. ... PARALEPIDIDES.

5.2.3. Téte plus haute que longue, distance préorbitaire inférieure au diameétre horizontal de
I'ceil, front haut, diamétre horizontal de I'ceil 3 fois dans la hauteur de la téte .. BRAMIDES.

6. Distance entre l'extrémité antérieure de la téte et l'origine de l'anus inférieure ou égale au 1/5
de la longueur totale.

6.1. Appendice post-céphalique présent ......... ... ... .. ... ... ..., CARAPIDES.

Parmi les familles les plus communes (clupéidés, engraulidés, gadidés, sparidés, serranidés) je
me suis attaché a rassembler les caractéres propres a certaines espéces. Ces caractéres sont les
suivants.

Clupéidés et engraulidés.

Parmi les clupéidés rencontrés fréquemment dans nos régions se trouvent la sardine méditer-
ranéenne (Sardina pilchardus sardina), sous-espéce de la sardine atlantique, le sprat (Clupea sprat-
tus) et parfois la sardinelle ou allache (Sardinella aurita). Si les ceufs de ces espéces sont relative-
ment faciles a identifier, il n'en est pas de méme pour leurs larves ; leur détermination ne peut se faire
que par une étude biométrique précise. Quoi qu'il en soit, les larves de clupéidés et d’engraulidés
ont des caractéres communs qui permettent de les séparer des autres familles, en particulier :
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corps allongé, tube digestif rectiligne, plissements annulaires de l'intestin trés visibles, anus
trés postérieur, pigmentation, myoméres nombreux.

Voici une clef de détermination des larves des espéces de ces deux familles récoltées en Médi-
terranée aux différents stades de leur croissance (d'aprés Face, 1920).
1. A la longueur de 8 a 10 mm.
a. Longueur de la queue (égale a la longueur de la téte) contenue au maximum 5 fois dans la
longueur totale
nombre de myoméres : 45-47 ... ... ... L. Anchois.
b. Longueur de la queue contenue au maximum 5 fois 1/2 dans la longueur du corps. Longueur
de la téte contenue environ 5 fois dans la longueur totale

nombre de myomeres : 48 . ... ... ... L Sardinelle.
c. Longueur de la téte contenue environ 7 fois dans la longueur totale

nombre de myomeéres : 46 a 48 ...... ... ... ... ... Sprat.

nombre de myoméres : 51 & 52 ... ... ... ... ... ... . Sardine.

2. A la longueur de 10 & 20 mm.
a. Téte beaucoup plus courte que la queue; longueur de la partie antérieure du tube digestif
(du deébut de l'cesophage au pylore) contenue un peu plus de 2 fois dans la longueur du
tronc ; premiére ébauche des ventrales visible a la taille de 15 mm et située au niveau
du pylore
45 2 47 myomeres .. ... ... Anchois.
b. Longueur de la partie antérieure du tube digestif contenue environ 2 fois 1/2 dans la lon-
gueur du tronc; premiére ébauche des ventrales visible a la taille de 18 mm et située
au niveau du pylore, 51 a 52 myoméres ................ Sardine
en arriere du pylore, 46 a2 48 myomeéres .................. Sprat.
c. Tete beaucoup plus longue que la queue ; longueur de la partie antérieure du tube digestif
contenue plus de 3 fois dans la longueur du tronc; premiére ébauche des ventrales
visible a la taille de 11 mm
48 MYOmMEIeS .. ... . Sardinelle.
3. A la longueur de 20 a 40 mm.
a. Ventrales situées au niveau du pylore,
longueur de la queue au moins 1 fois 1/2 supérieure a celle de la téte: sa longueur est
comprise 3 fois 1/2 dans la longueur totale
45 & 47 MYOmMeBIeS . ...ttt Anchois.
longueur de la queue égale a celle de la téte: sa longueur est comprise plus de 5 fois dans
la longueur totale
51 8 52 MYOIMBIOS . v\t et et ettt et e e e Sardine.
b. Ventrales situées en arriére du pylore, téte et queue de méme longueur,
longueur de la queue comprise 4 fois 1/5 environ dans la longueur totale.
46 2 48 MYOMEIeS . .\ttt e Sprat.
En résumé, on peut distinguer en premier lieu 'anchois dont la position de l'anus est reculée,
ensuite la sardinelle dont la téte est trés développée et l'intestin relativement long, enfin la sardine
dont I'anus est plus avancé que chez le sprat et plus en arriére que chez l'anchois.
Période d'apparition des nageoires :
anchois : la nageoire ventrale apparait a la taille de 15 mm ;
sardine et sprat: les nageoires s'ébauchent a une taille plus élevée ;
sardinelle : & 11 mm la dorsale est constituée, la caudale symétrique et les ventrales rudimentaires.

Gadidés.
Parmi les espéces qui fréquentent nos régions, les plus courantes sont Gadus poutassou, Gadus

capelanus, Gadus argenteus, Gadus gadiculus, Mora mora, Molva elongata, Merlucius merlucius,
Phycis phycis, Phycis blennioides, Onos mediterraneus.
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Les caractéristiques communes a ces espéces sont les suivantes,

L'intestin est court ; son extrémité n'atteint pas le bord libre de la nageoire verticale. Ce carac-
tére est constant chez les gadiformes; on peut cependant I'observer également dans d’autres groupes.

Les stades juvéniles sont en général reconnaissables par la grosseur relative de la téte et de
I'abdomen par rapport a la région caudale; celle-ci est allongée et amincie.

On peut observer trés tot le développement des nageoires impaires ; leur apparition, le nombre
de rayons qu’elles contiennent sont caractéristiques. Le mode de formation des pédoncules caudaux
I'est également.

Les stades juvéniles dans les genres Gadus et Gadiculus se distinguent par la différenciation pré-
coce des trois nageoires dorsales et des deux anales, ainsi que par le faible développement des ven-
trales dans la période post-larvaire. C'est exactement le contraire qui se produit dans les autres
genres.

Enfin chez Gadus et Gadiculus la pigmentation noire est le caractéere le plus siir pour la distinc-
tion des espéces,

Grace au travail de p’ANcona (1933) la clef de détermination pour les principales espéces médi-
terranéennes de gadidés peut s'établir comme suit.

Gadus capelanus : sac vitellin sans globule lipidique, ceil pigmenté et, a partir du 4* ou 5° jour,
chromatophores noirs et jaunes étendus au sac vitellin.

Mora mora : sac vitellin avec un globule lipidique, ceil non pigmenté téte non détachée, double
ligne de chromatophores noirs sur le dos, la téte, la goutte huileuse et la partie antérieure du vitellus.

Molva molva : sac vitellin avec un globule lipidique, ceil non pigmenté, pigments jaunes abon-
dants; deux lignes dorsales de pigmentation, pigmentation jaune et noire autour de la goutte huileuse.

Phycis blennioides : couleur jaune diffuse, chromatophores noirs, extrémité de la caudale et des
autres nageoires incolore.

Merlucius merlucius : sac vitellin avec un globule lipidique, ceil non pigmenté, pigments jaunes et
noirs, trois taches noires latérales le long du corps.

Onos sp.: sac vitellin avec un globule lipidique, pigmentation noire sur la cavité abdominale,
deux taches noires, une dorsale, une ventrale.

Sparidés.

D’aprés Ranzi (1933) les stades larvaires sont caractérisés par la position de 'ouverture anale
qui est placée en avant du milieu du corps; l'intestin est plié en équerre et dilaté antérieurement par
la présence d'une vessie natatoire; ces larves possédent environ 24 myoméres et une seule nageoire
dorsale. Apreés la formation des rayons des nageoires, les stades jeunes sont caractérisés par les for-

mules suivantes : dorsale.. ... ... 9 ou 10 rayons épineux. 15 a 16 rayons mous,
anale......... 3 rayons épineux, 3 rayons mous opposés aux rayons de la dorsale,
ventrale ...... | rayon épineux, 5 rayons mous.
Serranidés.

Ouverture anale située, a peu de chose prés, au milieu du corps. Dans le premier stade la dis-
tance préanale est plus grande que chez les sparidés. Il y a environ 25 myomeéres. Les ventrales se
forment presque toujours trés vite et sont trés développées. La présence d'un rayon extrémement

allongé a la dorsale peut étre une caractéristique d'espéces appartenant a cetie famille (BERTOLINI,
1933).

III. Comportement,

La plupart des larves ont une forme caractéristique, en rapport avec leur comportement péla-
gique : grosse téte, corps rond et trés allongé. Le plus souvent, une nageoire ou une partie de nageoire
a un développement hors de proportion avec le reste du corps. Certaines larves peuvent étre pourvues
d’organes appropriés a la flottaison : scutelles ou longues épines sur le corps, appendices mentonniers
(exocétidés). Les post-larves, et méme dans certains cas les larves, s'éloignent de la zone de ponte vers
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la cote (sardine) ou vers le large (morue) pour rechercher leur nourriture; elles commencent également
a effectuer des mouvements journaliers dans le sens vertical. De toute maniére, lorsque les mouve-
ments trophiques ont débuté, la forme de I'animal évolue rapidement vers I'état adulte.

Voyons le comportement particuliérement typique des larves de quelques poissons.

1. Harengs

Les larves de hareng, nous I'avons dit, sont écloses a partir d'ceufs déposés sur le fond et adhé-
rant aux algues ou aux éléments du substrat. De septembre a décembre elles sont entrainées en sur-
face et dérivent suivant les courants. Avant méme que le vitellus ne soit résorbé, elles se nourrissent
d'ceufs, de nauplii de copépodes, de diatomées et de péridiniens. Lorsqu'elles ztteignent la taille de
12 mm environ, elles nagent et poursuivent les petits copépodes. Elles se rapprochent de la céte un
mois environ aprés l'éclosion; la métamorphose est achevée a la taille de 40 mm.

2. Sardines

Chez la sardine, la post-larve se rapproche également de la céte pour se nourrir. La nutrition
commence aprés la résorption compléte du vitellus; elle est surtout active lorsque la température des
eaux coOtiéres est supérieure a 14°. La nourriture de ces post-larves est composée de phytoplancton,
de diatomées en particulier. Au moment de la métamorphose, qui se produit & une taille d'environ

40 mm, la dorsale migre vers I'avant et arrive a la position qu'elle occupera chez 'adulte; le corps
devient relativement plus court.

3. Anguilles

Depuis les observations de J. ScHMIDT (1909) on sait que le lieu de ponte des anguilles d"Amé-
rique et d'Europe se situe en plein Atlantique au voisinage de la Mer des Sargasses. D’aprés cet
auteur les ceufs flottants, émis & des profondeurs maximales de 1 000 m dans des eaux relativement
chaudes (de plus de 13° C), donnent naissance a des larves caractérisées par leurs longues dents lar-
vaires; elles se transforment en leptocéphales au cours de leur ascension dans des eaux de plus en plus
chaudes et de plus en plus superficielles.

Ces leptocéphales comprimés latéralement, transparents, se mettent & dériver sous l'action des
courants tout en se nourrissant. Des travaux récents ont montré qu'il existe deux principales zones de
ponte. Les larves de la zone la plus septentrionale sont transportées vers I'’Amérique; celles nées dans
la zone la plus méridionale sont entrainées vers I'Europe. Il est bon de remarquer que chacun des
deux stocks de larves posséde une moyenne vertébrale distincte.

Les leptocéphales des anguilles européennes ménent une vie larvaire trés longue (2 ans et demi)
et deviennent alors civelles (corps cylindrique, au début transparent et plus tard pigmenté); elles ter-
minent leur vie planctonique en se dirigeant vers les cours d’eau ou elles se métamorphosent en
petites anguilles jaunes.

C. - Le développement de quelques espéces suivi au laboratoire.

Ce paragraphe est consacré a la description de différentes phases du développement d'ceufs et de
larves appartenant aux espeéces suivantes : Microchirus variegatus (DoNovaN), Pegusa lascaris
(Risso), Buglossidium luteum (Risso). Clupea sprattus LINNE, Sardina pilchardus sardina REGAN,
Engraulis encrasicholus LINNE, Diplodus sp., Trachinus vipera CUVIER et VALENCIENNES.

Il s’agit de notes prises au cours d'observations réalisées au laboratoire sur des ceufs récoltés par
I' « Ichthys » en décembre 1964, mai et juin 1965 au large des cétes du Languedoc et du Roussillon,
du Grau-du-Roi au Barcarés de Saint-Laurent-de-la-Salanque. Le matériel de travail a été préleve
grace a des péches horizontales [faites pendant 15 minutes a la vitesse d'environ 2 nceuds en utilisant
des filets a plancton du type Nansen, de 70 cm de diameétre.

Le plancton péché est trié vivant au laboratoire, sous loupe binoculaire, en utilisant de préférence
la lumiére du jour pour éviter des erreurs d'estimation de couleur. Les mensurations sont faites avec
un oculaire millimétrique Zeiss. Aprés détermination et pour permettre leur développement, les ceufs
sont placés, par espéce, dans des boites de Pétri contenant de 'eau de mer filtrée. Au cours de 1'évo-
lution, des clichés sont pris réguliérement au moyen d'une loupe binoculaire équipée d'un appareil
photographique, un éclairage artificiel étant placé sous les boites de Pétri.
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L'incubation des ceufs et I'¢levage des larves se fait aisément jusqu’a la résorption compléete du
vitellus si on a le soir. d'observer certaines précautions. A I'heure actuelle il ne semble pas possible
de dépasser ce stade dans ces conditions. On peut remarquer que les ceufs résistent bien aux
chocs mais il est souhaitable de les transporter le plus rapidement possible en les maintenant a
I'abri du soleil ou d'une forte chaleur.

La durée du développement est trés nettement influencée par la température. En principe, plus
celle~ci est élevée, plus 1'évolution est rapide; pourtant, il existe pour chaque espéce des limites ther-
miques (minimale et maximale) au-dela desquelles la mort est inévitable. Aussi est-il toujours préfé-
rable de maintenir, au laboratoire, la température de l'eau dans laquelle se trouvent les ceufs a un
niveau aussi proche que possible des conditions naturelles. Une autre précaution a prendre est de
veiller a la conservation du matériel d’étude dans de bonnes conditions physiologiques. Pour ce faire
il est nécessaire de renouveler I'eau au moins une fois par jour; il faut également assurer au milieu
une certaine turbulence en lui insufflant de J'air au moyen d'un compte-goutte. Ces procédés permet-
tent d'obtenir une bonne oxygénation, d'éviter les mycoses et de faciliter 1'éclosion.

1. Microchirus variegatus (DONOVAN).

Récolte : le 25 mai 1965, 16.35-16.50 h; SO de Séte (43°35'N-03°35'E).

Fic. 2. — Deux stades du développement de Microchirus variegatus (DONOVAN)
au cours de 21 heures d'observation.

La figure 2 présente deux stades du développement visibles au cours d'un temps d'observation
de 21 heures.

a) 25 mai (17h45). Diamétre de I'ceuf 1,25 mm environ. 40 a 50 globules d'huile sur le vitellus.
Pigments répartis assez réguliérement : chromatophores jaunes, punctiformes, sur le vitellus et trés
nombreux sur I'embryon; mélanophores punctiformes sur I'embryon et d'autres étoilés sur le vitellus
(cet ceuf est éclos le lendemain & 14h30; la larve mesurait alors 2,13 mm).

b) 26 mai (18h00). Mélanophores punctiformes, répartis assez régulierement sur le corps de la
larve, particuliérement abondants sur la partie dorsale, existant aussi sur le vitellus. Chromatophores
punctiformes, jaunes sur la larve et, en nombre moindre, sur le vitellus.

2. Pegusa lascaris (Risso).

Récolte : le 18 juin 1965, 09.40-09.55 h; S de Palavas (43°29'N-03"53'E).
Deux stades du développement au cours de 19 heures d’observation (fig. 3).



189

a) 18 juin (20h10). Diamétre de I'ceuf 1,0 a 1,05 mm. Vitellus a surface granuleuse et segmen-
tation marginale, renfermant une trentaine de globules d'huile réunis en petits amas ou isolés. Chro-
matophores jaunes et mélanophores punctiformes, distribués assez régulierement sur le vitellus et
I'embryon, mais plus denses sur ce dernier.

b) 19 juin (15h00). La téte de la larve présente une proéminence accusée. Chromatophores jau-
nes en rélsieau sur tout 'embryon. Mélanophores moins nombreux. sur le tronc, la nageoire primordiale
et le vitellus.

Fic. 3. — Deux stades du développement de Pegusa lascaris (Risso)
au cours de 19 heures d'observation.

3. Buglossidium luteum (Risso).

Récolte : le 25 mai 1965, 10.30-10.45 h; E de Séte (43°27'N-03"53'E).

Quelgues stades du développement au cours de 33 heures d'observation (fig. 4).

a) 26 mai (2h45). Diamétre de 1'ceuf 0,73 & 0,9 mm; vitellus segmenté a la périphérie; globules
d'huile jaunatres (12 a 18); nombreux chromatophores punctiformes, jaunatres, sur le vitellus et
I'embryon, plus compacts sur ce dernier.

b) 26 mai (4h00). Nombreux chromatophores jaunes, étoilés, sur le vitellus et I'embryon, for-
mant un amas compact sur la partie précaudale.

c) 26 mai (6h30). Eclosion.

d) 26 mai (11h45). Larve avec sac vitellin; longueur totale 2,2 mm. Chromatophores jaunatres
compacts formant une tache trés visible sur la partie précaudale. Quelques mélanophores et des chro-
matophores jaunes sur la marge dorsale de la nageoire primordiale.

e) 27 mai (11h30). Larves avec sac vitellin ; longueur totale : 2,5 mm.

4. Clupea sprattus LINNE et Sardina pilchardus sardina REcan.

Récolte : le 15 décembre 1964, 11.25-12.05 h; S du Grau-du-Roi (43°23'N-04°08°E).

Quelques stades du développement de Clupea sprattus (fig. 5 a et b) et de Sardina pilchardus
sardina (fig 5 b, ¢, d, e).

a) Sprat: diamétre de l'ceuf 0,93 a 1,50 mm. Pas de globule d'huile. Espace périvitellin trés
réduit. (Euf transparent; pigmentation trés diffuse. Vitellus segmenté.
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Fic. 4. — Quelgues stades du développement de Buglossidium luteum (Risso)
au cours de 33 heures d'observation.
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b) Larve de sprat (en haut sur la figure) comparée a celle de sardine (en bas). Grande res-
semblance mais, chez le sprat, pas de globule d'huile, pigmentation trés diffuse.

¢) Sardine : diamétre de I'ceuf 1,3 &2 1,75 mm. Un globule d'huile jaunatre de 0,14 a 0,17 mm
de diameétre. Surface de l'ceuf irisée. Espace périvitellin trés large. Segmentation du vitellus trés
serreée.

Fic. 5. — Quelques stades du dévcloppement de Clupea sprattus LINNE
et de Sardina pilchardus sardina REGAN.

d) Stade avancé de I'ceuf de sardine, apparition de quelques mélanophores punctiformes sur le
tronc de I'embryon. Globule d'huile & la partie postérieure du sac vitellin.

e) Larve de sardine a l'éclosion : quelques mélanophores punctiformes épars sur le corps. Posi-
tion de l'anus trés reculée. Globule d'huile a la partie postérieure du sac vitellin.

5. Engraulis encrasicholus LINNE.

Récolte : le 18 juin 1965, 09.40-09.55 h; S de Palavas (43°29'N-(03°53'E).

Quelques stades du développement au cours de 19 heures d'observation (fig. 6).
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a) 18 juin (19h20). (Euf ellipsoidal, transparent, sans pigmentation. Vitellus segmenté a surface
légérement granuleuse.

b) 19 juin (2h00). L'embryon occupe la totalité du grand axe du vitellus. Aucune pigmentation.

¢) 19 juin (11h30). L'embryon fait presque le tour complet du vitellus. Quelques mélanophores
punctiformes sur sa partie caudale.

d) 19 juin (14h00). Larves écloses : une douzaine de mélanophores ventraux au milieu du corps:
position de l'anus trzs reculée. Vitellus trés allongé, atteignant prés des 2/3 de la longueur totale.

Fi. 6. — Quelques stades du développement d’Engraulis encrasicholus LinnE
au cours de 19 heures d'observation.

6. Diplodus sp.

Récolte : le 19 mai 1965, 00.55-01.10 h; au large du Barcarés de Saint-Laurent-de-la-
Salanque (42°46'N-03°06'E).
Quelques stades du développement au cours de 65 heures d'observation (fig. 7).

a) 19 mai (19h30). Les ceufs observés différent légérement des ceufs typiques de Diplodus
sargus. Leur diamétre varie de 0,85 a 1,58 mm (sur la figure, ceufs de 0,85 & 1,01 mm). Un globule
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d’huile jaune pale (0,17 a 0,21 mm de diamétre) situé a égale distance des parties céphalique et
caudale de l'embryon. Espace périvitellin presque nul, vitellus non segmenté. Pas de mélanophores;
chromatophores punctiformes, jaunatres, sur le tronc et la partie céphalique de 1'embryon.

b) 20 mai (10h55). (Bufs a un stade peu avancé. La queue n'est pas encore détachée du
vitellus.

c) 20 mai (10h55), autre lot. (Fufs a un stade avancé : queue de l'embryon plus développée.
Au fur et a mesure de l'évolution le globule d'huile se rapproche de la partie caudale de I'embryon.
Les chromatophores se répandent sur tout le corps et autour du globule mais tendent a devenir
étoilés. Apparition de mélanophores punctiformes, beaucoup plus petits que les chromatophores

S
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Fic. 7 (a a e). — Quelques stades du développement de Diplodus sp.
au cours de 65 heures d'observation.

jaunes, tout le long du corps, en particulier du cété dorsal; quelques mélanophores sur le vitellus,
selon les ceufs.

d) 20 mai (18h00). (Eufs aux stades les plus avancés : l'embryon occupe la quasi-totalité
de l'ceuf, la queue est bien détachée de la masse vitelline. Des mélanophores apparaissent sur
I'hémisphére inférieur du globule d'huile. Les chromatophores jaunes tendent a devenir plus com-
pacts dans les régions précaudale et céphalique antérieure, derriére I'ceil et sur le 1/4 antérieur du
tronc.

e) 21 mai (10h00). (Fuls, juste avant I'éclosion : outre les chromatophores jaunes précités, des
mélanophores punctiformes trés nets, sur deux rangées, le long de la partie dorsale et sur la téte
de I'embryon. Ce dernier occupe la totalité de 1'ceuf. Quelques mélanophores étoilés constants, dis-
tincts de quelques chromatophores punctiformes, jaunatres, sur la partie inférieure du globule

d'huile.
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£) 20 mai (18h00). Une des premiéres larves écloses, provenant des ceufs qui avaient atteint
le stade le plus avancé le 20 mai a 10h55 (c) : longueur totale 2,12 mm, longueur préanale 0,95 mm.
Globule d’huile a la partie postérieure du vitellus, juste en avant de l'anus. Mélanophores dorsaux
et 5 amas de chromatophores jaunes ainsi répartis : 2 amas de part et d'autre de la base de la
téte et tendant a s'unir, 2 en arriére de I'eil & droite et a gauche, 2 moins importants a droite
et a4 gauche, au 1/4 antérieur environ du tronc, enfin 2 en position dorso-ventrale au 1/3 postérieur
du corps. Chromatophores jaunes, étoilés, sur le globule d'huile; pas de pigment sur le vitellus.

g) 21 mai (11h00). Une larve : longueur totale 2,73 mm, longueur préanale 1,19 mm. Corps
allongé, transparent, 4 amas de chromatophores jaunes : a la partie inférieure de la bouche, en
arriére de l'ceil, entre les 4° et 5° myomeéres a partir de la queue (amas divisé en 2 masses, l'une
dorsale, I'autre ventrale), & la partie postérieure du globule d’huile. Mélanophores punctiformes, bien
séparés les uns des autres sur toute la région dorsale; d’autres, petits et étoilés, sur la face ven-
trale au niveau des derniers chromatophores de la caudale.

Fi6. 7 suite (f a g). — Développement de Diplodus sp.

Chez certaines larves le nombre des amas de chromatophores jaunes est de 6; en plus des
4 amas précités, on en observe deux autres : l'un un peu en arriére de la partie céphalique, divisé
en deux masses, l'autre sur la partie dorsale, au niveau de I'anus. Mélanophores punctiformes tout
le long du corps jusqu'a la téte mais non sur la partie caudale.

h) 22 mai (11h30). Larve trés allongée, mélanophores situés sur la moitié antérieure de la région
qui sépare l'anus de l'extrémité de la caudale, sur la partie frontale de la téte et sur la partie
inférieure du globule d'huile. A mi-distance de 'anus et de l'extrémité de la caudale, 2 amas de
chromatophores jaunes, l'un dorsal avec une masse mélanophorique, I'autre ventral. D’autres chro-
matophores situés a la partie postérieure du globule d'huile, sur l'arriére de I'ceil, sur la téte et
en position dorso-ventrale, au niveau de 'anus. Ebauche d'une pectorale visible; une petite tache
mélanophorique a l'extrémité de la caudale incolore.

7. Trachinus vipera Cuv et VAL .

Récolte : le 19 mai 1965, 00.55-01.10 h, au large du Barcarés de Saint-Laurent-de-la-
Salanque (42°46'N-03°06'E).

Quelgues stades du développement au cours de 148 heures d’observation (fig. 8).

a) 19 mai (17h30). Diamétre de I'ceuf 0,95 a 1,07 mm. Espace périvitellin nul, 4 3 6 globules
d'huile sur I'hémisphére supérieur du vitellus qui est non segmenté.

Au stade le moins avancé (ceuf situé a gauche en haut sur la photographie), chromatophores
punctiformes régulierement répartis sur le vitellus et I'embryon; celui-ci en porte le plus grand
nombre. Mélanophores beaucoup moins nombreux, situés sur tout le vitellus.
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Au stade le plus avancé (queue de l'embryon déja formée, appliquée contre le vitellus),
chromatophores punctiformes et mélanophores plus abondants qu'au stade précédent. Apparition
de chromatophores étoilés, notamment sur le vitellus et sur la téte de I'embryon. Les mélanophores
restent moins nombreux que les chromatophores jaunes.

b) 20 mai (10h45). Stade le moins avancé : les chromatophores punctiformes paraissent devenir
filamenteux; relativement rares sur le vitellus, ils restent nombreux sur l'embryon, en particulier sur
les parties céphalique et caudale.

Fic. 8 (a a d). — Quelques stades du développement de Trachinus vipera C.V.
au cours de 148 heures d'observation.

Stade le plus avancé : l'embryon occupe les 3/4 environ de la circonférence de !'ceuf.
Queue bien développée mais pas encore détachée de la masse vitelline. On voit 1'ébauche des
nageoires pectorales. Chromatophores et mélanophores répartis comme précédemment mais plus nom-
breux et formant un réseau sur le vitellus; il existe un petit nombre de chromatophores puncti-
formes jaunes sur l'embryon; les mélanophores punctiformes semblent se concentrer dans
I'hémisphére supérieur du vitellus, le nombre de ceux qui sont répartis régulidrement variant selon
les ceufs.

¢) 20 mai (18h00) : I'ébauche des nageoires pectorales est plus nette.

d) 21 mai (10h00). L'embryon occupe la totalité de la circonférence de l'ccuf. Les chromato-
phcres jaunes, filamenteux, s'étalent de plus en plus a la surface du vitellus et de 'embryon. Les
mélanophores punctiformes sont trés visibles a ce stade sur le vitellus et sur I'embryon. Les chro-
matophores punctiformes, jaunes, sont pratiquement localisés sur le vitellus.

e) 22 mai (11h00). Les ceufs sont déja éclos et les larves ont atteint la taille d’environ 3,4 mm
(longueur préanale 1,35 mm). Formation des nageoires pectorales et ventrales. De la base de la
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téte aux 2/3 antérieurs du tronc, mélanophores réticuliformes abondants; le reste du corps, non
pigmenté, est transparent. Des mélanophores sur les yeux, sur 2/3 des nageoires ventrales; un
grand mélanophore filamenteux dans l'espace inter-orbitaire; quelques autres sur la téte et le tronc.
Chromatophores jaunes abondants sur le vitellus et sur la membrane primordiale en 4 amas dor-
saux : au niveau de la base des pectorales, un peu en avant et un peu en arriére de l'anus, entre
ce dernier et I'extrémité de la queue (juste avant la masse mélanophorique du tronc).

23 mai (13h30). Bien qu'elle ne soit pas illustrée, cette observation mérite d'étre décrite : pas
de changement majeur mais chez quelques larves, les chromatophores jaunes en amas sont loca-
lisés selon 5 zones, la 5° se situant juste en arriére de la derniére du stade précédent. En outre,
1 ou 2 amas de chromatophores sur la nageoire primordiale du c6té ventral ainsi qu'au niveau des
4¢ et 5° amas dorsaux.

Fic. 8 suite (e et f). — Développement de Trachinus vipera.

£) 25 mai (21h00). Longueur totale : 3,77mm. Nageoires pectorales et ventrales trés dévelop-
pées. Ces derniéres sont fortement pigmentées de noir. Mélanophores concentrés en deux zones,
I'une préanale, I'autre post-anale. (Eil trés pigmenté. Quelques amas dorsaux de pigment noir sur
la nageoire primordiale.

D. - Importance de I’étude des ceufs et larves de poisson pour la péche.
L. Eléments apportés par cette étude.

Cette question a été abordée au début de 'exposé. Il faut maintenant en parler de facon plus
détaillée et voir les éléments que peut apporter l'observation des ceufs et larves planctoniques dans
le domaine de la péche.

Indiquons qu'une étude de ces éléments géographiquement précise et renouvelée périodique-
ment permet d'obtenir, entre autres, trois types de données.

1. Connaissance des dates de ponte d'aprés la période d’apparition des ceufs et des larves dans
le plancton.
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2. Détermination des zones fréquentées par les poissons au moment de la ponte et observations
de leurs migrations. Il est bien certain en effet que 'abondance de tels éléments planctoniques
signale, au moins dans les secteurs ot les courants sont faibles, que les reproducteurs se trouvent
a proximité. On observe trés fréquemment ce fait pour les sardines; de méme, la recherche dans
le plancton des ceufs de certains poissons de fond tels que le lieu jaune (Gadus pollachius), le
lieu noir (Gadus virens), la morue, était un moyen souvent employé pour la détection de ces espéces
avant |'utilisation courante des sondeurs ultra-sonores.

504 Nb.d'ceufs \ Poids de |.280

\  poissons pris
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Fic. 9. — Graphique montrant la correspondance entre le nombre d'ceufs

de poissons récoltés au filet a plancton en Mer du Nord et les captures
des chalutiers opérant dans la méme région. D’aprés HENDERSCN
(1954). Pour les ceufs, les chiffres indiquent les moyennes annuelles
du nombre d'ceufs récoltés dans 100 m* d'eau de mer, établies d'aprés
les préléevements mensuels. Pour les apports de chalutiers, ils indiquent
les quantités péchées en 100 heures de trait (unité = British hundred-
weight, CWT, soit 50,800 kg).

3. Estimation du stock des espéces ichthyologiques considérées d'aprés l'état de leurs stades
planctoniques (ceufs fécondés, larves vivantes, etc.). Dans les prévisions de péche a plus ou moins
longue échéance, l'estimation quantitative des ceufs de poissons dans une zone déterminée peut
effectivement donner des indications précieuses. C'est la raison pour laquelle I'Institut des Péches
de Séte évalue réguliérement l'importance de la ponte des sardines dans la région. Dans un méme
ordre d'idées, et comme le mentionne Harpy (1956), HENDERSON remarque en 1954 que dans les
zones de péche fréquentées par les chalutiers anglais la richesse plus ou moins grande en ceufs
de poissons, d'une année a l'autre, coincide avec les variations des apports en poissons de fond (fig. 9).

II. Exemples.

Les trois points précédents pourraient étre illustrés par des exemples nombreux. Pour ne parler
que des secteurs assez proches de nous, j'évoquerai différents travaux réalisés en Adriatique, en
Meéditerranée occidentale et, pour I"Atlantique, en baie ibéro-marocaine.

1° Adriatique. Nombreuses sont les observations faites, depuis 1940, par les auteurs yougos-
laves sur la sardine et 'anchois.

Sardine. GAMULIN a consacré une série de publications (1940, 1948, 1954) a l'é¢tude des ceufs
et larves de sardines en Adriatique orientale. Bien qu’il ait constaté que les sardines pondent tout
au long des cotes yougoslaves, cet auteur, grace aux campagnes réalisées en 1948 et 1949 par le
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navire océanographique « Hvar », met en évidence trois principales zones de reproduction : la pre-
miére en Adriatique septentrionale, la seconde dans la zone est de I'Adriatique moyenne, la troi-
sitme a la limite entre 1'’Adriatique moyenne et I'Adriatique méridionale (ile de Palagruz). Les
reproducteurs se tiennent essentiellement au-dessus des fonds de 60 a 120 m, exceptionnellement
jusqu'a 150 m.

En 1959, Hurg confirme l'importance de la ponte dans les parages de cette ile et, toujours
d'aprés le matériel récolté par le « Hvar», Karrovac (1955) précise la répartition des larves et
post-larves de sardines en Adriatique.

Du point de vue de la répartition dans le temps, on peut dire que la ponte s'étale d'octobre
a avril en Adriatique moyenne, de novembre a mai en Istrie (GAamuLIN et KarLovac, 1957; Gamu-
LIN et ZAVODNIK, 1961).

L'importance de la ponte a été également estimée par GAMULIN et KARLOVAC au cours de cing
campagnes faites d’octobre 1950 a avril 1951; le chiffre maximum enregistré, par métre carré de
surface d'eau de mer, est de 147 ceufs. Hurg (1961) estime que dans la région de Palagruz le pour-
centage d'ceufs morts s'est élevé a 40 % en 1959 et a 24 % en 1960.

Anchois. D'aprés Karrovac (1963), c’est surtout en Adriatique septentrionale et moyenne que
pond l'anchois; le maximum de larves se trouve au-dessus des fonds de 150 a 200 m. Comme pour
la sardine, on note certaines différences dans les dates de ponte selon la région d’'observation
avril a octobre en haute Adriatique, mi-avril & aoGt en Adriatique moyenne (GAMuLIN, 1940;
VuceTic, 1957). La densité d'ceufs d’anchois au métre carré d'eau de mer est de 30 de la fin mai
au début de juin, de 32 de la fin juin au début de juillet et de 6 seulement de fin juillet au début
d'aoiit (VuceTic, 1964).

2° Cotes espagnoles de Méditerranée. Des résultats intéressants ont été obtenus pour la sardine
par les auteurs espagnols.

D’aprés I'examen de différentes études faites sur les sardines adultes aussi bien que sur les
zones de ponte, Suau (1959) pense pouvoir distinguer quatre « populations » principales vivant sur
les cotes espagnoles de Méditerranée. D’aprés lui, une premiére se situe entre la frontiére fran-
caise et Sagunto, au sud de Castellon de la Plana (iles Columbretes inclues); son centre de ponte
se trouve en face de l'embouchure de 1'Ebre (Pranas et Roig, 1949). La seconde qui fréquente
la région comprise entre le cap de la Nao et Carthagéne, ainsi que les iles d’'Ibiza et de Formentera,
a son aire de frai a proximité de Guardamas, au sud d'Alicante. La troisiéme se tient entre Car-
thagéne et le détroit de Gibraltar; elle se reproduit surtout autour de Motril. Enfin la quatriéme
peuple les eaux de lile de Majorque, sa principale zone de ponte étant localisée a la baie de
Palma (OLIVER, 1957).

C'est a Massuti (1955) que l'on doit des précisions sur la durée de la ponte dans les eaux
espagnoles de diverses régions. Ces données proviennent de quatre campagnes réalisées de 1951
a 1954. Pour la zone continentale, l'auteur pense que la reproduction des sardines s’effectue entre
décembre et fin mars mais qu'elle présente deux maximums : le premier fin janvier, le second début
mars. Pour Ja région de Majorque, la ponte se fait de novembre a février. D'une maniére géné-
rale, les reproducteurs se groupent au-dessus de fonds de 100 a 150 m.

3° Golfe du Lion. Pour prendre un cxemple qui m'est particuliérement bien connu, je résu-
merai les données obtenues sur la sardine du golfe du Lion (LEE, 1961). Dans cette région, la sardine
vit sur le plateau continental et ne dépasse guére l'isobathe de 150 m. L'importante zone de péche
que constitue le golfe du Lion se divise en trois parties principales :
Roussillon, de Port-la-Nouvelle a la frontiére espagnole,
Languedoc, du Grau-du-Roi a Valras,
Provence, a l'est de 'embouchure du Rhoéne.
L’analyse du plancton, effectuée d'une fagon réguliére entre 1958 et 1962 dans toute la zone
cotiere du golfe du Lion, a donné les résultats suivants.

1) Zocnes de ponte, Pour la région de Séte les ceufs ont surtout été récoltés au-dessus de fonds
de 20 a 80 m entre Palavas et Agde. Leur maximum de densité se situe au-dessus des fonds de 40 m
environ, ¢'est-a-dire approximativement a 7 milles de la cote.
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Pour la Provence, on note deux aires principales de concentration de sardine en ponte :

la premiére au large de la Camargue, au-dessus des fonds de 70-90 m, son centre se placant au
large de la baie de Beauduc,

la seconde du large de Carry-le-Rouet a I'tle de Riou, au-dessus des fonds de 60-70 m.

Dans le Roussillon, les principales captures d'ceufs se font au large de Collioure, au-dessus des
fonds de 35 a 80 m.

Bien que la localisation de ces zones puisse changer en fonction des variations des conditions
hydrologiques, on peut leur attribuer une fixité relative en raison d’une certaine constance dans le
régime hydrologique du secteur.

2) Période de ponte. La ponte des sardines du golfe du Lion s’étale de septembre a mars; elle
peut se prolonger jusqu'en mai et méme au-dela dans les parages de Marseille, ou au contraire s'arré-
ter en février, comme c’est le cas dans le Roussillon. L'examen des ceufs et des larves a permis de
constater que la ponte n’est pas continue mais passe par deux maximums qui se situent le plus sou-
vent en novembre et en février.

3) Conditions de milieu correspondant a la ponte. Des ceufs de sardines sont récoltés dans les
eaux dont les limites de température sont les suivantes: 11°3 a 20°1 a 5 m, 12°2 & 21°1 a 25 m,
11°3 a 17°1 a 50 m. La limite inférieure au-dessous de laquelle le plancton ne renferme aucun ceuf
de sardine se tient autour de 11°. Les péches d'ceufs les plus importantes se font lorsque la tempéra-
ture de I'eau est comprise entre 1193 et 17° a 5 m, 12°2 et 17°3 a 25 m. Pour la salinité, les valeurs
extrémes pendant la période de reproduction sont: 36.08 et 38.20 %, & 50 m. La ponte parait s'arréter
lorsque la salinité tombe en dessous de 36 %,. Cependant, si elle est influencée de fagon directe par les
variations de température, celles de la salinité I'affectent moins et ne sont évidentes que dans les cas
de modification profonde du milieu ; en revanche, d'autres facteurs hydrologiques, tels la teneur en
oxygéne ou en sels nutritifs, peuvent intervenir plus directement.

4) Fécondité. Sur 1 500 ceufs récoltés dans le golfe du Lion en 1959, 64,5 % étaient vivants et
fécondés, 12,2 % morts non fécondés, 23,3 % morts apres fécondation. Ces pourcentages de mortalité
sont inférieurs a ceux signalés pour d'autres régions méditerranéennes, I'Adriatique notamment, ot 40 %
des ceufs fécondés seulement parviennent a survivre. En conséquence, on peut dire que la fécondité
est bonne dans le golfe du Lion. Ceci est un facteur rassurant pour 'avenir de la péche; une exploi-
tation méme intensive des bancs de sardines ne devrait pas entrainer la diminution des stocks. Cette
constatation a amené |'Institut des Péches a conseiller dés 1959 |'utilisation d'engins modernes (son-
deurs ultra-sonores, filets tournants et coulissants), utilisation qui est a l'origine du développement
spectaculaire de la péche du poisson de surface dans notre région, le tonnage ayant passé de moins

de 2 000 tonnes avant 1960 a plus de 15000 tonnes en 1964.

Signalons enfin que, malgré la rareté de la sardinelle (Sardinella aurita C.V.) dans le golfe
du Lion, il nous a été donné d'observer une zone de ponte de ce clupe au large de Séte en 1959
(MauriN et LEE, 1960). Les conditions hydrologiques au moment de la péche des ceufs de ces sardi-
nelles étaient les suivantes: a 5 m, température 22° C, salinité 37,54 %o ; 4 20 m, 21°5 et 37,92.

4° Baie ibéro-marocaine. La synthése d'une dizaine d'années d'observations sur la sardine et
I'anchois de la cote atlantique marocaine a été publiée en 1959 par J. et M.-L. FURNESTIN.

Sardine. La saison de ponte principale est I'hiver, secondairement le printemps. On reconnait
généralement deux aires de ponte, nord et sud, séparées par une solution de continuité de 250 a
400 km (au nord, du cap Spartel a Casablanca; au sud, du cap Ghir au cap Juby et certainement
vers le Rio de Oro). Il y a, bien entendu, des variations saisonniéres et géographiques annuelles
{(ig. 10).

La température est le facteur essentiel dans la Jocalisation du phénoméne : la ponte se produit
entre 15°5 et 20", avec un optimum vers 16-18°. On peut en tirer une loi concernant la baie
ibéro-marocaine : la ponte est faible et éparse si l'hiver est froid, elle est forte et limitée a une
étendue restreinte s’il est chaud. Donc, sur le plan pratique, a un hiver chaud correspondent de
fortes concentrations de reproducteurs et des possiblités accrues de péche; d'un hiver froid résultent
un éparpillement des bancs et des péches moindres. Ces conclusions ne concernent du reste que
la saison de reproduction car, ensuite, les sardines se rassemblent dans le secteur central, selon
des exigences thermiques différentes.
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Fic. 10. — Répartition géographique et saisonniére des ceufs de sardines dans la zone cétiére marocaine, année
1949 (J. et M.-L. FurnesTIN, 7959).
AUTOMNE ETE PRINTEMPS HIVER l
® 20 oceufs d’ anchois s 0T 09" Tanger
/s /C. Spartel
Ca 7 Arcila
,}j M.b. Selham
0.Sebou
Fedala
Casablanca
Mazagan
Akni
,,'°’0. Draa
p-"oﬂéucrto Cansado
' /ey ,~ C.Juby
/ ) ’
) S /
; ; /
Fic. 11. — Répartition géographique et saisonniére des ceufs d'anchois dans la zone cétiére marocaine, année 1947

(J. e¢ M.-L. FurnEesTiN, 7959). Le pointillé indigue les parties de la cote ol la prospection n'a pas été faite.
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Anchois. La ponte se fait principalement en été (parfois au printemps). Il y a deux aires, analo-
gues a celles de la sardine, correspondant aux secteurs nord et sud et se prolongeant sans doute dans
la baie de Cadix et sur la cote saharienne. On observe aussi des variations d'une année a l'autre

(fig. 11).
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-= 200 m Fic. 12. — Déplacement des concentrations de ponte de ['anchois
par rapport a la cote (). et M.-L. FurNEsTIN, 1959). La zone
f de dispersion trophique comprend tout le plateau continental; les

fleches marquent le mouvement des adultes vers l'aire de ponte
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Fic. 13. — Déplacement des concentrations de ponte de la sardine

par rapport & la cote (]. et M.-L. Furngstin, 1959). La zone
de dispersion trophique va de la cote aux profondeurs de 80 m
enviror.

Pour l'anchois la température joue également un rdle capital; la marge thermique va de 15°8
a 24°; elle est plus large que pour la sardine et I'optimum est plus haut: 18-23¢. Mais le parallélisme
avec la sardine est assez étroit cependant pour que soit énoncée une loi similaire : un hiver froid
annonce une ponte tardive, un hiver chaud une ponte précoce.

Enfin, pour ces deux clupes, la ponte donne lieu & des déplacements vers la céte (fig. 12-13).

-3



— 202 —

III. Facteurs influant sur le devenir des ceufs et larves.

Pour tirer de 1'é¢tude des ceufs et larves de poissons le maximum de données en vue de la péche
scientifique, il faut tenir compte de nombreux facteurs.

1. Température. Le repérage des frayéres se fait d'autant mieux que les poissons recherchent
généralement des conditions physiques optimums de milieu au moment de la ponte, nous 'avons vu
pour la sardine et l'anchois; les migrations génétiques annuelles se font ainsi dans les mémes secteurs,
ou mieux, dans des secteurs d'ambiance identique.

Neéanmoins, les ceufs ne demeurent pas nécessairement la ot ils sont pondus. Les ceufs flottants,
montant en surface, subissent souvent des différences de température importantes par rapport au
niveau auquel ils ont été émis: ceux de morue, par exemple, sont pondus vers 50 m de profondeur
a 4-5°, alors que les eaux superficielles sont a 7°.

20°0

0. L. Morue

-

65°N.
0L
Lieu noir
Fic. 14. — Dérive des ceufs et larves de morue et de lieu noir autour de

I'Islande, a partir des frayéres, sous l'influence du courant anticyclo-
nique entourant l'ile. O., L. ceufs, larves; les pointillés indiquent
les frayeres, les fleches, le courant.

On a donc cherché a dresser des tables donnant les conditions optimales de température des
frayeres dans différents secteurs: on peut voir ainsi sur les tables de JEan (1956), de HELA et
LaevasTtu (1961), que le hareng fraie dans des eaux de 3 a 7% en Norvége, de 6 & 12° dans le Pas-
de-Calais.

2, Probléeme de la dérive des ceufs et larves. Les ceufs de poissons sont incapables de mou-
vements propres. Cependant ils effectuent des déplacements verticaux & la suite des variations de
densité de 'eau de mer, consécutives & des changements de température ou de salinité.

Les larves, en revanche, peuvent effectuer des mouvements propres. Ce sont des déplacements
verticaux et horizontaux dont I'ampleur est supérieure a celle des ceufs. Ainsi, chez certains poissons
qui pondent prés du fond, la larve a I'éclosion, du fait de sa forme et de sa faible densité, est entrai-
née vers la surface. Aprés la métamorphose et notamment la formation des nageoires, la post-larve
regagnera le fond pour mener sa vie benthique.
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Mais les ceufs flottants, comme les larves, sont essentiellement soumis a l'action des vents et
des courants qui sont a l'origine de déplacements horizontaux sur des distances plus ou moins
grandes, parfois considérables, lorsque les ceufs, par exemple, ont été émis dans une zone soumise a
I'influence des grands courants océaniques tels que le Gulf-Stream ou le courant de Benguela.

(Eufs et larves dérivent donc avec les courants et leur rencontre dans un secteur ne signifie par
suite pas toujours la présence des reproducteurs alentour. C'est ici évidemment que I'hydrologie inter-
vient et que l'on voit les liens inextricables entre les hotes du milieu marin et le milieu lui-méme.

PETERSEN (1893) fut un des premiers a signaler la dérive des ceufs pélagiques. Par la suite, on
s'est intéressé aussi a la durée de la vie pélagique des larves.

J. ScaMipT (1909), étudiant la morue et le lieu noir (Gadus morrhua et G. virens) autour de
I'Islande, constatait que les frayéres des deux poissons se situaient au sud et au sud-ouest et que les
ceufs étaient aussitét transportés par le courant anticyclonique entourant l'ile. Mais les lieus noirs,
dont les larves ont une vie pélagique beaucoup plus courte que celles de morue, se développent et
demeurent sur la cote sud-ouest. Tandis que les ceufs et larves de morue gagnent le nord et l'est de
I'fle avant de se développer (fig. 14).

De méme, dans le sud du golfe de Gascogne. on rencontre souvent des alevins de lieus noirs
alors que les adultes n'y viennent pas. Le fait s'explique par la dérive d'ceuls depuis les frayeéres du
plateau celtique.

Les effets de cette dérive sont du reste parfois désastreux: alors qu'en 1931 dans le golfe du Maine
d’aprés WALFORD (1938), les ceufs d’églefin se sont déplacés vers le banc Georges ou régnent habi-
tuellement des conditions favorables a leur développement, en 1932, des changements dans le
régime hydrologique et les courants en ont fait dériver une grande partie au large ot ils ont péri.

Les vents locaux durant les mois de ponte ont souvent aussi une forte incidence sur la survie des
larves et leur distribution ultérieure.

Le probléme dans son ensemble a particuliérement retenu I'attention des organismes scientifiques
britanniques reliés aux pécheries et J.H. Fraser, en 1958, a fait un rapport précis sur la dérive des
stades planctoniques de poissons dans I'Atlantique du nord-est et ses conséquences possibles sur
I'importance du stock de poissons commerciaux.

Dans ce rapport, l'auteur envisage d'abord le régime des courants majeurs tout autour des Iles
Britanniques ; eaux arctiques venant du nord le long des cétes du Groénland, dérive nord-atlantique
passant entre I'Irlande, I'Ecosse et les Féroé et envahissant la Mer du Nord par le nord, courant lusita-
nien remontant le long du Portugal, «s'infiltrant» dans le golfe de Gascogne et poursuivant sa route
jusqu'a Touest de I'lrlande. Il détaille ensuite le régime des courants locaux intéressant les prin-
cipaux bancs: Porcupine, Lousy, Rockall, Rosemary, Féroé, etc. (fig. 15).

L’auteur traite alors des poissons locaux : Gadus aeglefinus (églefin ou haddock), morue, lieu
noir, Pleuronectes platessa (plie), P. microcephalus (limande-sole), hareng, etc., et de l'incidence sur
leurs peuplements de la dérive des ceufs et larves. Il évoque enfin le cas de Gadus poutassou, hote de
la Méditerranée qui se retrouve en mers de Norvége et de Barentz grace aux apports du sud et de
facon évidemment trés fluctuante selon les années. Or c’est une nourriture de choix pour le merly,
d'ott I'importance de la dérive des jeunes stades de ce poisson pour les pécheries nordiques. La dis-
persion de cette espéce est calquée sur celle de Salpa fusiformis aux essaims de laquelle il est souvent
associé.

Dans ce paragraphe relatif a la dérive des stades planctoniques de poissons, on ne peut man-
quer d’évoquer aussi les recherches de ]J. ScamipT (1909) concernant I'anguille. En effet la distribu-~
tion des adultes dépend étroitement de la migration des larves leptocéphales depuis la Mer des Sar-
gasses jusqu’aux cotes américaines d'une part, européennes et nord-africaines d'autre part, donc sur
des milliers de milles marins. Le long voyage qui les améne dans nos parages (deux ans et demi) ne
peut se faire qu'a la faveur du courant circulaire drainant I’Atlantique nord. C'est du reste dans les
zones continentales atteintes par ses ramifications que l'on observe les civelles avant leur montée en
eau douce,

Poussant plus loin I'analyse, en étudiant les larves d’'anguilles et de congres en baie ibéro-maro-
caine et en Méditerranée, SCHMIDT (1924) constatait que les larves de congres étaient nettement plus
grandes & l'ouest du détroit de Gibraltar qu'a I'est. Il en concluait a I'existence de deux populations,
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I'une atlantique frayant plus tot que 'autre ou bénéficiant d'une croissance plus rapide, l'autre médi-
terranéenne. En revanche, la taille croissante des larves d’anguilles de l'ouest a l'est constitue une
preuve de leur migration de I'’Atlantique en Méditerranée (1.

~
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o e o o» o Eaux arctiques em— Equx lusitaniennes
Fic. 15. — Systémes de courants intervenant dans la dérive des stades plancto-

niques de poissons en Atlantique nord-est (d’aprés Fraser, 1958). Bancs :
1 Porcupine, 2 Rockall, 3 Resemary, 4 Lousy, 5 Bill Bailey, 7 des Faerde,
8 Stanton, 6 plateau des Faeroe.

Cependant, les relations des stades planctoniques des poissons avec la péche peuvent étre d'autre
nature que la recherche des concentrations de repoducteurs ou les questions de dérive. Pour juger

(1} Cette hypothése, toutefois, serait susceptible d’'étre revisée, a la suite des résultats obtenus par l'étude sérolo-
gique comparée d'anguilles provenant de I'Atlantique et de la Méditerranée : A. DriLHON, J.-M. Fing, G.A. BOFFa,
P. AmoucH et J. DrouHeT, C. R. Acad. Sci., Paris, t. 262, sér. D, n® 11, mars 1966, p. 1315,
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de I'évolution favorable de ces ceufs, de ces larves et de leur transformation en poisson commercial,
il faut considérer de nombreux autres facteurs.

3. Les prédateurs d’ceufs et larves. Le plancton recéle divers organismes prédateurs d’ceufs
ou de petites larves tels les stades jeunes de la méduse Aurelia, les méduses Aequora et Chry-
saora ou autres Scyphoméduses (pour la morue notamment). Les Chaetognathes, pour ainsi dire
omnivores, et trés voraces, renferment souvent des larves de poissons dans leur tube digestif,
larves de morue par exemple chez Sagitta maxima, S. elegans et Eukrohnia hamata. Les amphi-
podes Parathemisto libellula, Pseudalibrotus sp. sont reconnus aussi comme prédateurs des larves
de morue; les Cténophores, les Annélides Tomoptéridés, les Chaetognathes et diverses méduses
comme destructeurs des larves de hareng. Les Cténophores (Pleurobrachia) sont de sérieux préda-
teurs qui se nourrissent d'ceufs et larves de morue, maquereau, haddock, etc. (Fraser, 1962).

4. La nourriture des larves intervient aussi dans leur développement et, ce, de différentes
maniéres.

En effet, il y a d’abord une question d'abondance de nourriture : celle-ci doit étre suffisante
sur place a l'éclosion des larves, laquelle représente pour ces derniéres une période critique.
Des observations de SHELBOURNE (1953-1957 a) par exemple, suggérent que les larves de plie
ne peuvent supporter linanition au moment de la résorption du sac vitellin sans de graves bou-
leversements d'osmo-régulation. D'autre part des phénomeénes de compétition nutritives peuvent avoir
lieu; il en serait ainsi pour les larves de plie (Pleuronectes platessa) dont la nourriture principale,
méme quasi exclusive, dans le sud de la Mer du Nord, est constituée par I'Appendiculaire Oikopleura
dioica, lequel se trouve étre aussi 1'¢lément dominant dans l'alimentation des larves d'Ammodytes
marinus qui apparaissent en grand nombre sur les mémes lieux & peu prés au méme moment et dont
le comportement est trés voisin (RYLAND, 1964).

Par ailleurs, la qualité de la nourriture, c’est-a-dire la composition du plancton environnant,
pose aussi un probleme. En effet, les diverses larves, dont l'éclosion se produit a différentes
périodes de l'année, ont des exigences propres, sans parler des préférences spécifiques ne
tenant pas a la saison. Ainsi les post-larves de harengs ont besoin de trouver des copépodes
et des larves de mollusques, les larves de plies et limandes des appendiculaires; les larves de
morue, selon leur taille que nous ne préciserons pas, ingérent des copépodes (depuis les nauplii
jusqu'aux adultes) des espéces Calanus f[inmarchicus, C. hyperboreus, Metridia sp.. Temora lon-
gicornis, Acartia clausi, Oithona helgolandica, des larves de gastropodes, quelques diatomées (Navi-
cula notamment) des radiolaires, flagelles et autres protozoaires, peut-étre des appendiculaires, etc.
Les larves de sébaste consomment des larves de limacines et autres gastropodes, des larves
d’euphausiacés et, en quantité, les ceufs, nauplii et jeunes de copépodes. Elles paraissent avoir,
aux différents ages, une nourriture relativement sélective car on ne trouve que rarement des
mélanges dans leur contenu stomacal. Les larves du pilchard sud-africain (Sardinops ocellata)
se nourrissent principalement de phytoplancton (DE JAGER, 1954).

5. Les parasites. Rappelons enfin une cause de mortalité d'ceufs et larves, qui affecte évi-
demment le stock de poissons survivants, dans la présence des parasites tel I'Ichthyodinium
chabelardi déja mentionné.

On voit ainsi la somme des facteurs qu'il faut envisager et des données qu’il faut accumuler
quand on veut évaluer les stocks de poissons et leur devenir. C'est un travail d’équipe, non
seulement par laboratoire mais interlaboratoire, sur le plan international, qui peut seul fournir des
résultats. Comme exemple de cette coopération, nous citerons la campagne organisée par I'I.C.N.A.F.
en 1963 a laquelle ont participé cing pays dont la France, avec la « Thalassa » de I'lnstitut
des Péches maritimes. Son but était de tenter de saisir les éléments susceptibles d'expliquer les
fluctuations annuelles dans la production de la morue et du sébaste dans les eaux septentrionales
et, pour ce faire, étudier les conditions de milieu (I'« environnement »), y compris les populations
planctoniques.

Le travail, poursuivi selon les mémes normes et les mémes méthodes, a comporté des mesures
de volume de plancton total, 1'établissement de cartes de répartition des ceufs et larves de morue,
des larves de sébaste (vivipare), la détermination qualitative et guantitative des organismes cons-
tituant la nourriture de ces larves, 'identification et la numération de leurs prédateurs. Il faut vy
ajouter la considération des éléments planctoniques indicateurs des différentes formations hydro-
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logiques présentes dans les secteurs prospectés; pour la France, il s'agissait de la région du détroit
de Danemark, entre 1'Islande et le Groénland (J. BEaupoIN, 1966).

Les résultats doivent étre dépouillés par un comité de chercheurs spécialisés qui s'est déja
réuni & Hambourg en 1964 pour discuter des premiéres données et de la forme sous laquelle elles
devront étre fournies pour étre utilisables au mieux. Un rapport définitif sera publié dans le courant
de l'année 1966.
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I. - CARACTERES GENERAUX, COMPORTEMENT

par Claude MAURIN

Le fait pour certains poissons de s'alimenter de plancton ne constitue pas toujours un mode
de vie, ou d'alimentation, permanent mais un état. Un poisson peut étre, a certaines époques ou
a certaines saisons, planctonophage, sans l'étre pour autant de maniére constante. Le fait de se
nourrir de plancton peut dépendre également des conditions de milieu dans le secteur fréquenté.

Dés lors, si I'adaptation & la nutrition planctonique présente parfois certaines caractéristiques
précises, elle n'en est pas moins trés polymorphe; il faut donc éviter de tirer des conclusions
trop héatives et se garder de faire preuve d'un finalisme excessif. Décrire un poisson planctonophage
qui semble caractéristique et le donner pour type unique serait une erreur fondamentale.

Pour essayer d'y voir clair tout en évitant de généraliser, commencons par donner les prin-
cipaux critéres de cette forme d'alimentation et précisons ses exigences. On examinera ensuite les
différents organes suceptibles de manifester des variations en fonction du mode de nutrition. Puis,
les principales espéces ou familles de poissons planctonophages seront citées et le comportement
particulier de certaines espéces décrit.

I. - L’alimentation planctonique.

Les divers aspects de cette alimentation dérivent a la fois de la nature du plancton, des
variations dans sa composition et du genre de vie des poissons qui le consomment.
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a - Relations entre plancton ingéré et poissons.

Les éléments planctoniques, généralement de petite taille, sont a la portée des poissons de
faible dimension et constituent, de ce fait, leur nourriture habituelle. Ainsi, les larves de poissons
s'alimentent de phytoplancton ou de nanoplancton animal. De méme, les poissons pélagiques les
plus petits (sprats, anchois, sardines) se nourrissent de plancton tandis que les thons sont essen-
tiellement des prédateurs. Ceux de taille intermédiaire, comme les maquereaux, sont euryphages;
ils peuvent ingérer selon les cas, du plancton ou des proies nectoniques. Comme l'a noté LEE
(1961) pour les sardines, l'ingestion des éléments planctoniques dépend du calibre de ceux-ci. Cest
sans doute en raison de leur dimension trop élevée que certaines espéces (méduses, salpes et
dolioles), abondantes dans le plancton, sont absentes dans les contenus stomacaux de ce clupe.

Les relations de taille entre le plancton et le consommateur ne peuvent pourtant pas étre
établies en régle générale; il existe en effet de grands animaux, cétacés ou poissons, planctono-
phages de maniére permanente ou saisonniére. Qutre le cas bien connu des cétacés, baleines et
baleinoptéres, voici deux exemples caractéristiques parmi les Sélaciens. Le Rhinchodon typus ou
requin baleine ne se nourrit que de plancton; le requin pélerin Selache maxima est, au moins
a l'état adulte, saisonniérement planctonophage.

b - Relations entre le mode de vie des poissons et leur alimentation.

La nutrition des poissons dépend, dans une certaine mesure, de leur mode de vie. Ceux qui
ménent une existence toujours pélagique ou bathypélagique et qui, du fait de leur taille réduite
ne peuvent consommer des proies nectoniques, se nourrissent de plancton, seul élément nutritif
qui soit a leur portée. De méme d'autres espéces de pleine eau, de grande taille mais incapables
de chasser a cause de la faiblesse ou de latrophie de leurs muscles, ont une alimentation com-
posée pour une part importante de macroplancton, méduses, salpes ou siphonophores. Tels sont
les poissons-lunes (Mola mola), les Lampris regius, certains Stromatéidés, les Trachypterus et
surtout les Regalecus.

Chez d’autres formes, le mode d'existence est variable selon les saisons; leur nourriture sera
donc composée aux différentes époques de l'année, soit de plancton, soit d'organismes benthiques.
Il en est ainsi du requin pelerin adulte qui méne une vie pélagique pendant la période chaude
et gagne les eaux profondes en hiver. Il est planctonophage dans le premier cas; il s'alimente
d’éléments benthiques dans le second.

¢ - Conséquences des variations qualilatives et quantitatives du plancton sur le type d’ali-
mentation.

Certains poissons de pleine eau, de petite dimension et ne fréquentant que la zone littorale,
s'alimentent normalement lorsque le nanoplancton, végétal ou animal, est abondant. Si ce type de
plancton disparait ou tout au moins diminue considérablement, un changement se produit dans
le régime alimentaire. Ainsi, les athérines normalement planctonophages deviennent carnivores en
hiver (AL Hussaini, 1947 a). L'inverse se produit également : I'églefin (Gadus aeglefinus) recher-
che habituellement les animaux benthiques, cependant il consomme surtout des ceufs et larves de
clupéidés lorsque ceux-ci sont abondants (NIkKoLsky, 1963).

De plus, les représentants d'une méme espéce de poissons peuvent avoir, dans différentes
régions, une alimentation distincte en raison de l'abondance ou de l'absence de telle ou telle proie.
Par exemple, la sardine est peu phytoplanctonophage a 1'état adulte en Méditerranée, tandis qu'elle
I'est au contraire & un degré élevé en Atlantique. D’aprés Nikorsky un fait analogue se produit
chez un poisson d'eau douce réputé typiquement planctonophage, le lavaret; une variété de cette
espéce (Coregonus lavaretus pidschian) consomme des larves d'insectes, des crustacés ou des mol-
lusques selon l'endroit ot elle se trouve.

II. - Variations morphologiques et physiologiques en fonction de Ualimentation.

a - Organes de nutrition,

La bouche. On dit que les poissons planctonophages ont une bouche terminale, relativement
petite et peu mobile. C'est en effet le cas chez certains Clupéidés; elle est méme tubulaire chez
les Syngnathidés. Mais ceci ne constitue pas une régle générale. Elle est parfois grande et infére :
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chez l'anchois (Engraulis encrasicholus) pour les Téléostéens ou chez Selache maxima pour les
Sélaciens; elle est largement dilatable chez beaucoup de poissons bathypélagiques dont 1'alimentation
et surtout, planctonique (Regalecus, Trachypterus, Lampanyctus) ou trés protractile chez le Cen-
tracanthidé planctonophage Spicara. A linverse, beaucoup de poissons a bouche trés petite (Chi-
maera) ou tubulaire (Macrorhamphosus) ne mangent que des éléments benthiques.

Dents des machoires, L'absence ou tout au moins la réduction des dents sur les machoires
est un caractére assez général chez les planctonophages, quelles que soient les familles ou groupes
auxquels ils appartiennent. On peut citer a cet égard, outre les Clupéidés (sardines, sprats, harengs,
sardinelles, ethmaloses), les Trachiptéridés, en particulier Regalecus, les Stromatéidés (Stromateus,
Mupus), les Syngnathidés, certains Sparidés et Maenidés (Becops boops, Spicara smaris, S. melanura),
les Sélaciens Pleurothrémes Rhinchodon et Selache, les Hypothrémes Manta et Mobula. 1l ne
faudrait pas en conclure pour autant que tous les poissons sans dent n'utilisent que ce type d'ali-
ment. Remarquons en passant que des poissons & nourriture mixte, comme le maquereau, possédent
de petites dents.

Organe palatin, brosses et dents pharyngiennes, aspérités buccales. 1.'organe palatin, sorte
de coussinet charnu situé a l'opposé de la langue a la partie postérieure de la vofite bucco-
pharyngienne, est fréquent chez les Téléostéens. Il est da a ['épaississement de la muqueuse.
Souvent, un autre coussinet semblable au précédent se trouve sur le plancher du buccopharynx,
en arriére de la langue.

L'intérieur de la bouche de la plupart des Sélaciens est tapissé de denticules analogues a ceux
de la peau. Il existe chez certains poissons osseux (Esox, Lucicperca) des denticules compa-
rables, au contact des arcs branchiaux; ils occupent la place des branchiospines.

Les muges, surtout limnivores, possédent des brosses pharyngiennes qui recouvrent les os pha-
ryngiens supérieurs. Chez d'autres formes, les os pharyngiens supérieurs et inférieurs sont recou-
verts de véritables dents. C'est le cas pour les Cyprinidés et les Labridés que l'on appelle pour
cette raison pharyngognathes.

D’une maniére générale les poissons planctonophages sont dépourvus de tels organes. Mais
la encore il faut se garder de généraliser car le Tilapia esculenta, Cichlidé des eaux saumétres
et douces africaines, souvent donné comme type de poisson planctonophage, posséde de puissantes
dents pharyngiennes (GREENwoOOD, 1953). De méme, l'athérine a une dentition serrée sur les
machoires, le palais et le pharynx; il est vrai qu'elle se nourrit pendant I'hiver de proies necto-
niques, petits poissons ou crustacés.

Diverticules pharyngiens. Comme le note BERTIN (1958), ce sont des tubes plus ou moins
enroulés en spirale ou en hélice qui s'ouvrent dans la partie postérieure de la vofite pharyngienne
et s'étendent a l'intérieur des cavités branchiales par leurs extrémités en cul-de-sac. 1l semble que
I'on puisse les considérer comme dérivés de la cinquiéme fente branchiale. On a d’abord pensé qu'ils
étaient susceptibles d’assurer des échanges gazeux. HyrTL (1855) les a méme appelés organes
branchiaux accessoires et HEmM (1935) remarque qu'ils existent chez beaucoup de poissons limni-
vores cu herbivores et qu'ils ont vraisemblablement un role annexe des filtres branchiaux, servant
en quelque sorte de « presse purée ». LAGLER et KraaTz (1945) ont observé cet organe chez le
Clupéidé Dorosoma cepedianum; il contribuerait & augmenter la pression de l'eau respiratoire sur
I'obstacle constitué par les branchicténies et faciliterait son évacuation. On a remarqué enfin que
les sacs pharyngiens des Stromatéidés possédent un grand nombre de spicules ou organes dentaires
qui auraient une fonction mécanique; ils permettraient lingurgitation de grosses proies plancto-
niques, méduses ou salpes.

Autrement dit, les diverticules pharyngiens, lorsqu'ils existent, paraissent avoir un rdle dans l'ali-
mentation, en particulier chez les poissons planctonophages.

Branchiospines et filires branchiaux. Egalement appelées branchicténies {du grec « bragkhia »
branchies et « kténion » petit peigne), les branchiospines (du latin «branchiae» branchies et «spina»
épine) sont des protubérances placées sur le bord interne et concave des arcs branchiaux. Ce ne sont
pas des dents au sens structural, sauf chez les Sélaciens (Selache maxima), mais seulement des papil-
les de la muqueuse pharyngienne (BErTIN, 1958).
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Lorsqu'elles sont allongées, les branchiospines constituent un peigne; elles obturent la fente
branchiale située en avant ou en arriére et peuvent étre considérées comme un crible. Parfois,
comme chez les Rhinchodon, leur forme concave augmente l'efficacité de ce filtre.

Leur réle est double : arréter les particules de sable et de vase qui pourraient souiller les
branchies, retenir dans le pharynx les petites proies ou autres particules alimentaires.

Ces deux fonctions sont particuliérement manifestes chez les poissons planctonophages mais
elles s'exercent aussi chez les fouisseurs. Ainsi, le Sélacien Polyodon fouille la vase avec son
rostre en forme de palette et retient au moyen de filtres branchiaux trés développés les particules
alimentaires; il en est de méme pour d'autres poissons limnivores : muges ou Cyprinideés.

Le mécanisme de fonctionnement des branchicténies a été mis en évidence par Monop (1949)
pour l'ethmalose. On sait qu'un arc branchial est toujours constitué d'une branche dorsale et d'une
branche ventrale articulées entre elles a leur extrémité postérieure; chez Ethmalosa dorsalis les
branchicténies correspondantes sont disposées de telle sorte qu’elles s'encastrent l'une dans l'autre
quand les deux branches se rapprochent. Le méme fait se reproduit pour les quatre paires d'arcs
branchiaux; il en résulte la formation d'un filtre double.

Fi6. 1. — Premier arc branchial droit de quelques espéces de poissons du golfe du Lion. 1. Pagellus erythri~
nus (L.) ; 2. Spicara maena (L.); 3. Scomber scombrus (L.); 4. Sardina pilchardus sardina REGAN;
5. Argentina leioglossa (C.V.); 6. Syngnathus acus (L.).

En principe, on peut distinguer trois types principaux de branchiospines.

a) Chez les poissons carnivores elles sont parfois remplacées par des plaques dentées (Esox)
mais le plus souvent, sont courtes, espacées et fortement barbulées comme chez Pagellus
erythrinus (fig. 1).

b) Pour les espéces qui s'alimentent de petites proies planctoniques (I'éperlan Osmerus, I'alose,
la sardine, l'ethmalose), ce sont de fines tigelles extrémement nombreuses et serrées les unes contre
les autres comme les dents d'un peigne fin.

¢) Chez les limnivores Polyodon, Mugil, Cyprinus, elles ont des formes variées mais s'en-
grénent toujours d'un arc a l'autre au point de ne laisser entre elles que de minuscules interstices.

Il 'y a des exceptions, puisque chez les Syngnathidés les branchiospines sont trés petites mais
les branchies elles-mémes présentent un curieux aspect en houppette et remplissent toute la cavité
branchiale; ce sont elles qui font office de filtre.

Les relations entre la constitution des branchicténies et l'alimentation sont évidentes. PARKER
et BOESEMAN ont méme remarqué en 1954 que les longues branchiospines des Selache maxima
correspondent a la période d'alimentation planctonique de ces Sélaciens; elles s’atrophient pendant
la phase démersale. SvETOVIDOV (1953) a établi un tableau de correspondance du nombre des bran-
chiospines de différentes espéces d'aloses de la Caspienne en fonction de leur mode de nutrition:
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il est beaucoup plus élevé chez les planctonophages que chez les carnivores. Ajoutons que les
maquereaux, dans l'alimentation desquels le plancton entre pour une bonne part, ont un filtre
perfectionné.

Il faut pourtant, comme l'a noté STEUER dés 1905, se garder de généraliser; les branchic-
ténies ne sont pas toujours parfaitement adaptées a la filtration de l'eau ou a la capture des
proies. Cet auteur cite, en exemple, les bogues (Boops) qui se tiennent généralement dans les
eaux a turbidité élevée et les Pleuronectes qui vivent dans la vase; leurs branchiospines sont courtes
et incapables d'arréter les salissures ou les particules alimentaires. Si cette remarque est pleinement
justifice dans le second cas, elle l'est moins dans le premier, les bogues ayant des branchiospines
relativement longues pour des Sparidés.

Quoi qu'il en soit. la conclusion a laquelle arrive Monop (1949), aprés avoir comparé les filtres
branchiaux chez diverses espéces microphages mais différemment adaptées, a été reprise par
BerTIN. Elle parait susceptible d'étre retenue: « l'impression générale, dit-il, demeure celle d'une
série de réponses variées et autonomes a des exigences pour nous largement hypothétiques, a des
problémes dont les données participent a la fois de la constitution du matériel héréditaire et de la
réaction active de l'organisme aux influences et aux sollicitations du milieu ».

Tube digestif, Le tube digestif est normalement constitué chez les poissons: d'un intestin anté-
rieur en fait composé de I'cesophage et d'un estomac de type rectiligne, siphonal ou coecal, d'un
intestin moyen et d'un intestin postérieur ou rectum (fig. 2).

Fic. 2. — Tubes digestifs de trois poissons méditerranéens & régime alimen-
taire différent. 1. Pagellus erythrinus (L.). carnivore; 2. Scomber
scombrus L. euryphage a dominance planctonique ; 3. Sardina pilchar-
dus sardina REGAN, uniquement planctonophage.

Chez certaines espéces limnivores comme les muges ou méme herbivores, la tunique musculaire
de l'estomac s'épaissit et forme un véritable gésier; ce gésier parait absent chez les carnivores.
Dans d'autres cas l'estomac peut manquer, comme chez les Labridés, les Gobiidés, les Scaridés,
les Blennéidés, familles qui possédent souvent un appareil masticateur particuliérement développé.
[l peut également étre absent chez des poissons qui consomment surtout des crustacés planctoniques
(Syngnathidés) et méme chez des prédateurs de pleine eau comme Scomberesox (AL Hussaini, 1947 b).

La longueur de l'intestin est également variable ; cet organe est en principe trés court chez les
carnivores, assez court chez les omnivores, long chez les herbivores. On trouve de plus, dans certains
groupes, des évaginations digitiformes de la paroi intestinale au voisinage de la valvule pylorique, ce
sont les ccecums pyloriques. SVETovIDOV (1953) a établi a partir de ses observations sur Caspialosa
une certaine relation entre le mode d’alimentation et le nombre de ccecums. Au contraire des branchio-
spines, ce nombre est plus élevé chez les aloses carnivores et moins élevé chez les planctonophages et
herbivores. Il ne semble pas que cette remarque puisse étre généralisée: il y a en effet beaucoup de
poissons carnivores qui n'ont qu'un ccecum pylorique ou méme qui n'en n'ont pas, tandis que chez
certains mangeurs de plancton ils peuvent étre nombreux. Le merlu, prédateur par excellence, n'a
qu'un ccecum pylorique tandis que la sardine adulte en posséde environ 100 et le corégone 150.
Comme nous le verrons plus loin, le role de ces ccecums dans la digestion est d'ailleurs trés discuté.
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On estime parfois que la planctonophagie entraine une simplification générale de l'appareil
digestif ; en réalité, le probléme est trés complexe. On peut seulement dire que chez les mangeurs de
plancton l'estomac est d'une importance faible ou moyenne avec une paroi interne simple et que
lI'intestin est relativement mince et long. La comparaison entre un tube digestif de sardine, unique-
ment planctonophage, de maquereau, euryphage, et de pageot, carnivore, est a cet égard assez sug-
gestive (fig.2).

b - Adaptation de la sécrétion digestive au régime alimentaire.

Comme le remarque BErRTIN (1958) il n'existe pas chez les poissons, gadidés exceptés, de glandes
intestinales sécrétrices d'enzymes. La digestion qui se fait dans l'intestin est donc due a l'action du
suc pancréatique, qui. lui, contient des ferments, et a la bile. Elle est la seule existante chez les espéces
sans estomac ; chez les autres, elle compléte la sécrétion gastrique. Mais, dans ce domaine, les avis
des physiologistes différent sur bien des points, notamment sur le role exercé par les appendices pylo-
riques ; il est donc tres difficile de conclure d'une maniére absolue a I'adaptation de I'action digestive
au régime alimentaire et par conséquent de préciser le mécanisme de la nutrition chez les poissons
planctonophages. Il semble cependant que les sécrétions pancréatiques différent, sauf exception, selon
le régime alimentaire par leur abondance ou par leur nature.

Vonk (1941) montre que les poissons carnivores produisent un peu plus d’enzymes agissant sur
les aliments azotés (protéases) que les omnivores ou les végétariens. En revanche, ces derniers fabri-
quent beaucoup plus de ferments attaquant les hydrates de carbones (amylases, lactases, etc.) que
les premiers.

On peut considérer, d’autre part, qu'a l'exception des lipases (CHESLEY, 1934), les ferments de
méme type n'ont pas la méme puissance d'action chez deux individus a régime alimentaire différent.
De par sa nature chimique intime l'activité d'une enzyme est généralement plus puissante lorsqu’elle
est nécessaire a la digestion de 1'élément nutritif dominant.

¢ - Organes des sens.

Les organes des sens jouent un réle important dans la nutrition ; il y a certainement, dans ce
domaine, d'intéressants exemples d'adaptation. Aux premiers stades de leur vie, la plupart des pois-
sons se nourrissent de plancton ; les yeux et la ligne latérale interviennent alors dans l'orientation
pour la recherche des proies. A 1'état adulte, lorsque commence pour certains la nutrition benthique,
d'autres organes des sens se développent. Ce sont en particulier :

les barbillons (rougets barbets, morues, mostelles, etc.),

les pores sensitils sur les léevres ou la téte (Conger, Lophius, Scorpaena),

les papilles sensitives sur les levres (Mugil labrosus) ou sur les parties antérieures du corps, du
coté aveugle, chez les soles et les Pleuronectes,

certains rayons filiformes des nageoires pectorales, ventrales ou anales chez les poissons abys-
saux (Bathypterois).

D’une maniére générale, les poissons planctonophages sont dépourvus de ces appendices ou
organes tactiles, qu'ils scient pélagiques (sardines) ou bathypélagiques (Alepocephalus). 11 semble
alors que ce soit aux yeux et a la ligne latérale qu’incombe le réle primordial dans la recherche et la
détection des proies.

ITI. - Systématique des poissons planctonophages.

Le fait de consommer du plancton ne constitue pas toujours un genre de vie caractéristique
d'une espéce ou d'une famille, mais plutdt un état ; il est donc délicat de donner une classification
des poissons planctonophages. Il existe pourtant certaines espéces et méme certaines familles chez
lesquelles la planctonophagie est une régle; ce sont celles que nous citerons.

Les Sélaciens Pleurothrémes les plus caractéristiques a cet égard sont Rhinchodon typus, le
requin baleine et Selache maxima le pélerin. Pour les Hypothrémes, les diables de mer appartenant
aux genres Manta et Mobula se nourrissent trés généralement de zooplancton ; leur large bouche,
la disposition particuliére de leur branchies en filtre en font des espéces bien adaptées a ce type d'ali-
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mentation. CADENAT (1960) précise avoir trouvé 5 kg de crustacés planctoniques dans I'estomac
d'un male de Manta birostris de 655 kg et 8 kg d'un plancton de composition identique chez une
femelle de la méme espéce pesant 940 kg.

Parmi les Téléostéens, les Clupéidés (ethmaloses, sardines, sprats, aloses) sont d'une maniére
générale planctonophages; il en est de méme pour les Engraulidés et les Osméridés (éperlan). En
revanche, les représentants de familles trés voisines telles que les Elopidés et Ptérothrissidés (Albu-
la vulpes, Elops, Megalcps, Pterothrissus belloci) se nourrissent surtout de crustacés benthiques.
Les Clupéiformes bathypélagiques, en particulier les Alepocéphalidés, sont souvent des mangeurs
de plancton assez caractéristiques; c'est le cas d'Alepocephalus rostratus et de Xenodermichthys
socialis. Les Myctophidés constituent une famille homogéne de poissons de petite taille possédant
des organes lumineux; leurs migrations verticales nocturnes semblent étre en relation avec la
recherche de l'aliment planctonique. Citons parmi eux les Diaphus, Lampadena et Lampanyctus. Les
Sudidés, en particulier les Paralepis, sont également planctonophages.

[1 a déja été fait allusion au Tétraodontiforme Mola mola mais il s'agit 1a davantage d’un
omnivore que d'un planctonophage au sens strict.

La plupart des Apodes sont carnivores; pourtant, parmi les espéces bathypélagiques de ce
groupe, Nemichtys scolapaceus consomme des crustacés planctoniques ou nectoniques.

Les Sygnathiformes littoraux et néritiques utilisent dans leur alimentation les éléments planc-
toniques vivant au voisinage des algues fixées ou flottantes, D’autres espéces du méme groupe,
bathypélagiques celles-la, sont également planctonophages; en Méditerranée, c'est le cas de Syn-
gnathus phlegon.

Les Mugiliformes, remarquables a la fois par leurs caractéres primitifs et leur haute spécialisa- .
tion, ont, selon les espéces auxquelles ils appartiennent, des moyens de subsistance trés divers. Les
Athérinidés, qui recherchent pendant la belle saison le zooplancton, appartiennent & cet ordre.

On a vu que les Lampridiniformes (Lampris, Trachypterus, Regalecus) consomment les proies
qu'ils rencontrent en pleine eau (larves, méduses, salpes) ; ils sont donc eux aussi, pour une grande
part, planctonophages.

Les Perciformes, hautement spécialisés, sont le plus généralement prédateurs ou brouteurs. Il
existe cependant parmi eux des planctonophages, au moins saisonniers. En voici quelques exemples :
le sparidé Bcops boops, les Centracanthidés du genre Spicara, le Cichlidé Tilapia, le Pomacentridé
Abudefduf, les Carangidés Trachurus trachurus, T. mediterraneus, T. picturatus, T. trecae, Selar cru-
mencphthalmus, Caranx senegalus. Sur ces six derniéres espéces, les trois premiéres sont euro-
péennes, les trois autres alricaines ; elles ne se nourrissent pas exclusivement de plancton mais éga-
lement de jeunes poissons. Il en est de méme, chez les Scombridés, pour les maquereaux Scomber
colias et S. scombrus.

Le Luvarus imperialis absorbe du plancton et des débris végétaux. Tout prés dans la systéma-
tique, se trouvent les Stromatéidés et les Tétragonuridés (Stromateus fiatola, Mupus medusophagus,
Tetragcnurus cuvieri) ; nectoniques ou bathypélagiques, ils ingérent des petits crustacés, des
méduses, des salpes, des ceufs et larves de poissons.

Terminons ce rapide examen par les poissons plats. On peut dire qu'en général ils sont omni-
vores et s'alimentent des petites proies qui passent a leur proximité; certains méme, comme Ie
fletan de Mauritanie Psettodes belcheri, sont franchement carnivores. Mais on voit fréquemment du
plancton dans les contenus stomacaux de certains d'entre eux, en particulier les Soléidés et quelques

Pleuronectes. 1l parait probable que ce plancton est absorbé la nuit, lorsque ces poissons quittent
le fond.

IV. - Comportement.

S'il est impossible de définir un type unique de poisson planctonophage, il est également difficile
de donner des régles générales en ce qui concerne le comportement de ces espéces; aussi nous
contenterons-nous de relater quelques observations faites chez les poissons pélagiques et plus parti-
culierement chez la sardine. Ces poissons ne vivent que rarement isolés ; ils se groupent en concen-
trations ou rassemblements d'individus vivant dans des conditions similaires de physiologie ou d’age.



— 216 —

En effet s'il y a, en un endroit déterminé, plusieurs concentrations de la méme espéce, on peut
remarquer qu'elles sont composées de poissons appartenant a des classes d'age différentes. Clest
ainsi que l'on repére souvent, sur un enregistrement effectué au sondeur, les petites sardines prés
de la surface tandis que les adultes sont groupés a une certaine profondeur.

La concentration est elle-méme constituée de divers éléments de plus ou moins grande impor-
tance, les bancs. D’aprés NikoLsky, les poissons qui constituent un banc sont rassemblés dans la
zone d'interaction de leurs organes sensitifs. Précisons que ces bancs se dispersent souvent pendant
la nuit, a l'intérieur de la concentration ; il en est ainsi pour les sardines.

Rapakov (1958) et NikoLsky (1963) attribuent & la réunion en banc une valeur d’adapta-
tion significative : recherche et captage de la nourriture, défense contre les prédateurs, protection
en période d'hibernation dans les régions froides. De plus, ce goupement leur semble étre souvent
en relation avec une alimentation planctonique ; c'est le cas chez les jeunes de nombreuses espéces
ainsi que chez les Clupéidés et d'autres familles. Le banc aurait, d’aprés ces auteurs, une structure
relativement définie en forme et en importance qui correspondrait aux conditions hydrodynamiques
les meilleures pour les mouvements de chasse et d'orientation. Comme le prouvent les enregistrements
ultra-sonores il est incontestable que les bancs de certaines espéces (sardines, anchois, sprats, chin-
chards) affectent une forme particuliére aisément reconnaissable (FurNESTIN et coll., 1953;
Maurin, 1963).

Pour prouver l'efficacité de la formation en banc dans l'alimentation planctonique, VOROBIEF
(1937) indique que les brémes de la Mer d'Azov se nourrissent plus intensément en bancs qu’iso-
léement quand elles sont jeunes, donc planctonophages. Le contraire se produit lorsqu'elles deviennent
adultes, par conséquent carnivores. Cette opinion parait confirmée par le fait que I'alimentation des
sardines méditerranéennes semble plus active au crépuscule et a l'aube; ces poissons se trouvent
alors groupés en bancs compacts entre deux eaux.

La dispersion nocturne, qui affecte bon nombre de pélagiques, s’expliquerait pour NIKOLSKY par
un réflexe de défense inverse de celui qui se produit de jour: les prédateurs nocturnes distingue-
raient mal leurs proies isolées ; mais ceci parait plus discutable.

Les différents exemples donnés soulignent la complexité du probléme de I'alimentation chez les
poissons et montrent qu'il y a encore, dans ce domaine, beaucoup de recherches a faire.

II. - NUTRITION

par Jean Y. LEE

Les éléments planctoniques que l'on rencontre le plus souvent dans les estomacs de différentes
espéces seront d'abord décrits. Ensuite, les variations qui se présentent dans I'alimentation des pois-
sons planctonophages seront mises en évidence a l'aide d'exemples : sardines, harengs, autres
Téléosteens.

I. - Composition des contenus stomacaux.

a - Méthode d’analyse.

L'étude du contenu stomacal est faite le plus rapidement possible sur le bateau ou a terre et
de préférence sur du matériel a I'état frais. Les estomacs prélevés peuvent étre également conservés
dans une solution de formol de 4 4 7 % ou de picroformol ; il convient en effet d'arréter I'action
digestive des enzymes qui s'exerce méme aprés la mort. Il est bon d'accompagner cette analyse par
celle du plancton récolté sur les lieux de péche. On compléte I'examen qualitatif des contenus sto-
macaux par des remarques sur l'état de la digestion, I'évaluation quantitative en volume ou en poids
sec, la numération des espéces, etc.
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b - Principaux éléments de ’alimentation des poissons planctonophages.

1) Nourriture zooplanctonique.

Chez les jeunes. Voici, d'aprés LEBour (1919) quelles sont les différentes espéces planctoniques
trouvées, en Atlantique, dans les contenus stomacaux des jeunes poissons.

Ciuigs. Plusieurs espéces de Tintinnides sont consommées par Labrus sp, Solea variegata, Pleu-
ronectes platessa, Pleuronectes limanda et Clupea harengus.

(Eurs pE CoprEpopEes. Ils sont fréquents chez Scomber scombrus, Gadus merlangus, Trachinus
vipera, Rhombus laevis, Pleuronectes microcephalus ; il s'agit surtout d'ceufs de Calanus.

CrapocirEs. Podon et Evadne sont ingérés en abondance par la plupart des jeunes poissons
et méme par les larves portant encore leur sac vitellin.

OsTrRACODES. On les trouve chez les formes littorales ou chez les post-larves d'espéces de
haute mer, pendant la période de leur vie cotiére.

CorEpPoDEs. C'est, d'une maniére générale, I'élément nutritif le plus important des larves et
post-larves de poissons. Les quatre espéces de copépodes les plus abondantes et les plus fréquentes
sont : Pseudocalanus elongatus (espéce de prédilection des jeunes du hareng et du merlan), Acartia
clausi, Temora longicornis, Calanus [inmarchicus. On trouve également Temora et Pseudocalanus
(chez les soles et les limandes), Paracalanus parvus, Euterpina acutifrons, Qithona similis, ainsi
que divers nauplii de ce groupe.

CirrIPEDES. L’¢lément le plus courant est la balane au stade nauplius.

Mysmpacgs. Cette famille est en général peu représentée, sauf a I'état larvaire chez les jeunes
de Scomber scombrus, Trigla gurnadus, Rhombus maximus, Trachinus vipera, Gadus minutus.

IsopopEs. lls sont trés rares et ne se trouvent que chez quelques petits poissons benthiques qui
effectuent une migration verticale nocturne.

AwmPHIPODES. Ils sont surtout fréquents chez les immatures de Callionymus lyra et Rhombus
maximus ainsi que chez les larves de poissons littoraux tels qu'Arnoglossus laterna, Trachinus
vipera, Pleuronectes limanda et Pleuronectes platessa.

Decaropes. Zoés et mégalopes de Porcellana, zoés d'Eupagurus et de Gebia sont absorbées
par les larves et post-larves de diverses espéces.

Movrrusques. Les estomacs des jeunes harengs, turbots et belones, contiennent de trés nom-
breuses larves de Lamellibranches et Gastropodes.

AprpPENDICULAIRES. Oikopleura dioica constitue la nourriture principale, quasi exclusive, de la
plie (Pleuronectes platessa) dans le sud de la Mer du Nord (Ryranp, 1964).

Chez les adultes. La nourriture devient beaucoup plus variée avec 1'age. Un exemple fourni
par NALBANDOGLU en 1957 donnera une idée de cette diversité ; il s'agit du maquereau du Bosphore
et de la Mer de Marmara.

CorgroDEs : Calanus helgolandicus, C. tenuicornis, Eucalanus crassus, Paracalanus parvus, Pseu-
docalanus elongatus, Clausocalanus arcuicornis, Centropages typicus, Candacia armata, Metridia
lucens, Acartia clausi, Mormonilla phasma, Oithona nana, O. helgolandica, Microsetella rosea,
M. norvegica, Clytemnestra rostrata, Oncaea sp., Urocorycaeus sp., Corycella rostrata.

CLaADOCERES : Evadne spinifera, Podon intermedius.

CIRRIPEDES : larves de balanes.

DEcaropEs : Lucifer sp., larves mysis de Décapodes.

MorLLusQuEs : larves de Gastropodes, post-larves de Lamellibranches.
CHZETOGNATHES : Sagitta bipunctata.

URrocHORDES : Doliolum sp.

CELENTERES : colonies de polypes d'Obelia sp., Solmundella mediterranea, Aurelia aurita, Mug-
giaea kochii, Pleurobrachia sp.

PoLycHETES : Tomopteris sp., Nereis sp., Alciopidés, larves d'Annélides.
(EUuFs ET LARVES DE POISSONS. Comme c'est le cas pour beaucoup d’autres poissons pélagiques, ce
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sont les crustacés les mieux représentés dans les estomacs des maquereaux de cette région ; viennent
ensuite les larves de mollusques.

Notons, en revanche, que les Coelentérés et les Prochordés sont trés rarement ingérés par les

poissons planctonophages de petite taille. Cela parait di surtout & la grosseur et a la forme de ces
proies dont la capture est limitée par la dimension des organes buccaux.

Contenus stomacaux (en %) Plancton
Mois Peu | Movyen Importance |
Nuls | | ) Abondants | Nb (en moy.) Zooplancton Phytoplancton
abondants | abondants i | des contenus |
1 |
|
Février 8,1 27,0 52,7 | 12,2 148 ‘ moy. peu abondant |moy. abondant
} peu varié peu varié
Mars ...... 6.2 357 58,1 : 129 — moy. abondant ‘| moy. abondant
| | peu varié peu varié
Avril ... 4,6 17.3 23,0 | 55,1 196 — moy. abondant | moy. abondant
| | varié | peu varié
Mai ....... 2.8 9.5 11,4 763 286 ab. trés abondant | peu abondant
trés varié trés peu varié
Juin ....... 6,5 37,4 14,3 41,8 495 | p. ab. peu abondant peu abondant
‘ 3 varié trés peu varié
Juillet ... ... 253 | 572 12,3 52 | 415 p. ab. moy. abondant trés peu abond.
’ varié trés peu varié
Aot ....... 31,3 50,7 7,5 10,5 456 p. ab. peu abondant | trés peu abond.
| varié trés peu varié
Septembre 141 430 15,0 406 421 — trés abondant  pcu abondant
} | ! trés varié peu varié
Octobre 5,0 47,1 26,4 ‘ 21,5 121 — trés abondant «moy. abondant
3 tres varié varié
]
Novembre 22,8 71,4 2.9 29 105 | p. ab. moy. abondant peu abondant
‘ varié trés peu varié
Décembre I ’ [ peu abondant | peu abondant
{ ’ peu varié | trés peu varié
\ |
Tasr. 1. — Variations mensuelles quantitatives des contenus stomacaux comparées a celles

du plancton récolté en mer.

2) Nourriture phytoplanctonique.

Le phytoplancton est abondamment consommé par les larves et les post-larves de poissons.
Citons les genres les plus courants dans les contenus stomacaux des principales espéces péchées
en Atlantique en remarquant l'importance qualitative et quantitative des Diatomées (LEBour, 1919
et 1920).

DiaToMmEES. Les genres principaux a signaler sont : en premier lieu Coscinodiscus, puis Rhizo-
solenia, Thalassiothrix, Thalassionema, Chaetoceros, Asterionella et Biddulphia.

SiLicOFLAGELLES. Une seule espéce appartenant au genre Dictyocha : Dictyocha speculum.

PERIDINIENS. Occasionnels, et seulement chez les poissons cétiers, ce sont surtout : Dinophysis,
Peridinium, Prorocentrum, Gonyaulax.

XANTHOPHYCEES. Halosphaera viridis est fréquente chez la sardine, le sprat et les Carangidés.

Si les espéces phytoplanctoniques sont surtout présentes dans les estomacs de jeunes poissons,
elles se trouvent parfois en quantités appréciables chez les adultes notamment chez les clupes ; c'est
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ainsi que BAINBRIDGE (1963) démontre l'aptitude qu'a Ethmalosa dorsalis a se nourrir de phyto-
plancton et surtout de Diatomées. Il s'agit en particulier des espéces suivantes : Paralia sulcata, Cyclo-
tella sp., Thalassiosira subtilis, Thalassionema nitzschioides, Coscinodiscus jonesianus, C. lineatus.

II. - Variations de la composition des contenus stomacaux.

Elles seront mises en évidence par l'étude de la sardine de Meéditerranée (LEE, 1961), par
celle du hareng de la Mer d'Irlande (Ricg, 1963) et par quelques exemples donnés par divers auteurs.

a - Variations quantitatives.

Sardines. Les données fournies ont pour base l'étude de 2 772 sardines du golfe du Lion. D'une
maniére générale les contenus stomacaux de ces clupes sont abondants. Les exceptions a cette régle
ne se produisent que rarement, par vent fort, mer trés agitée, ou par suite d'un changement brutal
dans les conditions hydrologiques. Il existe cependant chez les sardines adultes des variations sai-
sonniéres notables. Ainsi, I'importance des contenus stomacaux est un peu inférieure a la moyenne
au mois de février ; en mars elle est moyenne ; elle augmente sensiblement dans le courant d'avril
et devient forte en mai (tabl. 1).

La période qui s’étend du début mai a la mi-juin correspond au maximum annuel. A partir de
la mi-juin les quantités décroissent.

Vers la fin du mois de juillet une chute brutale se produit. Au début du mois d’aofit, le pour-
centage des estomacs vides ou contenant peu d'aliments est trés élevé ; le minimum annuel est atteint.
Une grande activité dans l'alimentation se manifeste & nouveau en septembre. A la mi-septembre,
le contenu stomacal est trés abondant pour 56,8 % des sardines examinées. A partir d'octobre, nou-
velle chute : sur 121 individus examinés au cours de ce mois, 21,5 % seulement ont un contenu
stomacal abondant ; puis, au début de novembre, ce pourcentage tombe a 2,9 %.

Les quantités d'aliments contenues dans les estomacs de sardines adultes passent donc par
deux maximums: le premier se situe a la fin du printemps, le second, moins prononcé, correspond
a l'automne ; c'est au mois de novembre que l'activité alimentaire est la plus réduite.

Harengs. Les données de RICE portent sur 1 767 harengs de 17,8 a 30,9 cm capturés de mai a
septembre 1961 et de juin & septembre 1962. La premiére constatation faite par cet auteur est le
grand nombre d'estomacs vides : 635 sur 917 en 1961, 553 sur 850 en 1962. Il remarque d’autre part
que l'importance du contenu stomacal varie bcaucoup, & la méme période, d'un individu a l'autre.
Néanmoins, les résultats comparatifs des deux années permettent quelques observations. En mai
I’alimentation est intense. Elle est un peu moins grande et surtout plus irréguliére en juin et au début
de juillet. Une nette reprise de l'activité nutritionnelle, fin juillet, est immédiatement suivie d'une
baisse générale qui se poursuit jusqu'aux alentours du 20 septembre. Les derniers jours de ce mois,
I'alimentation semble augmenter légérement.

b - Variations qualitatives.

Sardines, 1'é¢tude qualitative des contenus stomacaux montre que leurs constituants sont trés
différents au cours des stades successifs du développement de ces poissons.

1) Larves. Les larves se nourrissent surtout de Diatomées : Coscinodiscus et Rhizosolenia, aux-
quelles s'ajoutent d'autres éléments chlorophylliens indéterminables qui sont vraisemblablement des
débris d’algues.

2) Stade jeune. Entre la métamorphose et la taille de 10 cm, rarement plus, les jeunes sar-
dines du golfe du Lion vivent prés des cotes, dans les canaux ou les étangs; elles ont une nourri-
ture plus variée que les larves. Cette nourriture est encore composée en partie de phytoplancton :
Rhizosolenia, Thalassiothrix, Coscinodiscus, Biddulphia et plus rarement Pleurosigma. Le consti-
tuant le plus important est pourtant le zooplancton : jeunes Copépodes, nauplii ct cypris de
Cirripedes, plus rarement zoés de Décapodes.

3) Stade adulte. Les sardines adultes de Séte, du Roussillon et de Marseille absorbent moins
de Diatomées que les jeunes; les plus fréquentes appartiennent aux genres Coscinodiscus, Rhizo-
solenia et Thalassiothrix. La seule Chlorophycée rencontrée est Halosphaera viridis; elle est rare
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et n'apparait qu'a la fin de I'hiver et au début du printemps. En revanche, on trouve de grandes
quantités de Péridiniens, notamment : Ceratium tripos, C. [urca, C. macroceros, de février a
juillet, particuliérement en février.

Par ailleurs, la présence de nombreux groupes animaux, 16 au total, a été notée au cours
de ces examens. Contentons-nous de citer les plus importants.

Les crustacés viennent en téte, en fréquence et en abondance. Les Copépodes sont présents
toute I'année dans les contenus stomacaux. Leur abondance est variable suivant les saisons. Clest
surtout au début du printemps et en automne qu’ils sont nombreux; leur fréquence diminue en été.
Les genres les mieux représentés sont Calanus, Paracalanus, Centropages et QOithona. D'autres
sont plus rares : Corycaeus, Microsetella, Euterpina, Oncaea et Temora. En ce qui concerne les
larves de Décapodes, on rencontre surtout des zoés et des métazoés de Macroures, de Brachyoures,
d'Anomoures. Ces larves, également trouvées toute l'année, sont surtout abondantes en juin et
a un degré moindre en juillet et en aoit. Les mysis de Mysidacés ne sont observées dans les estomacs
qu'au mois de juin. Elles sont alors trés nombreuses. Les larves de Stomatopodes, alima et erichthus,
sont rares. On en note quelques-unes seulement en février-mars et en aoiit-septembre. Les Clado-
céres Podon et Evadne, les nauplii et cypris de Cirripédes, les jeunes Amphipodes Caprelliens et
Gammariens sont quelquefois présents mais de facon irréguliére et en petite quantité.

Beaucoup d'autres groupes sont représentés mais la fréquence des espéces qui s’y rattachent
est moindre que celle des crustacés.

Les spicules d'Acanthaires, rares ou absents pendant presque toute l'année, sont trés abon-
dants en mai. Les Siphonophores sont toujours trés rares. Pour les mollusques, citons surtout les
véligéres de Lamellibranches et de Gastropodes; ces larves sont trouvées au printemps et en été;
elles sont surtout nombreuses en avril. Les Ptéropodes, tel Creseis virgula, sont accidentels. Les
Chaetognathes peuvent étre considérés comme rares. Les larves d'Annélides et de Tuniciers planc-
toniques sont trés rares.

Une mention spéciale mérite d'étre réservée aux ceufs et larves de poissons. On les trouve
en petite quantité a la fin de I'hiver, en été et au début de I'automne. Il s'agit surtout d'ceufs de
sardines, sprats, anchois, soléidés et de larves de divers clupes.

En résumé, le phytoplancton est abondant dans les estomacs des larves de sardines. Il devient
de plus en plus réduit au fur et & mesure que ces poissons grandissent. Si l'on excepte les Péridi-
niens, le role du phytoplancton est beaucoup moins important que celui du zooplancton dans I'ali-
mentation des sardines adultes. Les crustacés dominent nettement sur les autres groupes animaux.
On observe une alternance intéressante entre la répartition des Copépodes et celle des larves de
Décapodes : l'essentiel de l'alimentation est constitué de Copépodes au printemps et en automne,
de larves de Décapodes et de Mysidacés en été.

Harengs. Pour cette espéce, RICE indique qu'en mai les estomacs contiennent presque uni-
quement des Copépodes, en particulier Temora longicornis qui représente 60 % du volume total.
Au début de juin les Copépodes sont toujours nombreux mais il s'agit surtout de Calanus; au
méme moment limportance des zoés et mégalopes de Brachyoures est également grande. A la
fin de juin on remarque, outre les Calanus, des larves de Décapodes, de Téléostéens et I'Appen-
diculaire Oikopleura dioica. En aotit et en septembre, c'est-a-dire pendant la période de ralen-
tissement trophique, les aliments sont essentiellement constitués d'Euphausiacés (Meganyctiphanes
norvegica) et de larves de Téléostéens.

¢ - Relations entre les contenus stomacaux et le plancton.

Il convient d'établir maintenant certaines relations entre les contenus stomacaux et le plancton
ambiant.

Sardines. Les observations apportées sont basées sur 53 récoltes de plancton faites entre
février et novembre 1959 dans la zone de péche qui se situe prés de Séte entre 2 et 8 milles de
la céte.

Les variations saisonniéres du plancton sur le plan quantitatif sont paralléles a celles des
contenus stomacaux. Ainsi, le plancton est peu abondant en juillet et en aofit, mois pendant lesquels
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le pourcentage d'estomacs vides est le plus élevé de toute l'année. L'augmentation de la tem-
pérature, facteur dans lequel certains auteurs ont voulu voir la cause d'une dirninution des contenus
stomacaux, n’a vraisemblablement qu'une action indirecte. Il existe, il est vrai, de rares cas pour
lesquels il n'y a pas correspondance entre les quantités de plancton trouvées dans les estomacs et
celles péchées en mer. Cela s'est produit, par exemple, & la fin de mai et au milieu d'octobre
1959. Pendant ces périodes, le plancton était abondant et I'activité nutritionnelle grande mais le
pourcentage des contenus stomacaux faibles ou nuls était élevé. Ce fait est vraisemblablement di
aux conditions météorologiques particulierement défavorables qui ont pu contribuer a une dispersion
momentanée du plancton.

Il y a également, comme on pouvait s’y attendre, une correspondance certaine entre les élé-
ments du plancton et ceux des estomacs. Tel est le cas des larves de Cirripédes et d'Annélides,
de véligéres de Lamellibranches, des larves et des ceufs de poissons qui apparaissent saisonniére-
ment dans le plancton et que l'on retrouve dans les aliments. Mais l'ingestion des éléments planc-
toniques est fonction de leur taille. En conséquence, certaines espéces de trop grande taille pour
les sardines peuvent étres abondantes dans le plancton et absentes dans les contenus stomacaux.
C'est le cas des méduses, salpes et dolioles.

Il est des cas oit des espéces, jusqu'alors rares, se présentent en grande quantité dans le
plancton et, a la méme époque, dans les contenus stomacaux. C'est ce qui se produit pour les
Acanthaires et les Mysidacés. Les spicules d'Acanthaires sont observés en trés grand nombre
dans les estomacs de sardines péchées dans la région de Séte en mai 1959 alors que ces orga-
nismes ne figurent pas dans les récoltes de plancton. Mais une péche faite au mois d'avril prés
des cotes de Camargue en a rapporté une grande quantité. L'hypothése de la migration des sar-
dines de la cote de Provence vers Séte au cours du printemps peut étre ainsi étayée, ce qui
offre un intérét tout particulier pour I'application de ces recherches a la péche.

Les mysis de Gastrosaccus normani, Leptomysis gracilis. L. mediterranea et surtout L. linguura,
toujours rares dans le plancton, sont extrémement nombreuses en juin dans les estomacs de sar-
dines. Ceci peut étre expliqué par la migration verticale du plancton au cours de la nuit. Ces larves
de crustacés se tenant de jour en profondeur sont absentes du plancton récolté, puisqu'il 'est pen-
dant la journée. Les sardines se nourrissent de nuit lorsque les mysis s'approchent de la surface.
La présence de ces derniéres dans les contenus stomacaux est donc normale.

Ainsi, la relation tant quantitative que qualitative entre le plancton libre et celui des contenus
stomacaux de sardines est évidente. Sauf dans certains cas particuliers, il ne semble guére que ce
poisson fasse un choix parmi les ¢éléments que lui fournit le milieu. Son régime varie avec les
saisons, en fonction de la plus ou moins grande densité du plancton et notamment du zooplancton
mais il se nourrit abondamment et réguliérement, méme en période de ponte. Cette opinion rejoint
celles exprimées par FurNESTIN (1945) pour les sardines du golfe de Gascogne et par OLIVER
MassuTt (1955).

Autres espéces. Les observations de K. WikTor (1964) sur différents poissons d'eau douce ou
saumatre fréquentant le golfe de Stettin montrent également que les variations saisonniéres ou
annuelles qualitatives et quantitatives du zooplancton entrainent des fluctuations paralléles dans
I'alimentation des poissons planctonophages.

Mais, contrairement a ce que l'on a vu pour les sardines, certaines espéces cessent de s'ali-
menter au moment de la ponte méme si celle-ci se produit pendant une période d’intense production
planctonique. A cet égard un exemple tiré de 1'étude de Bae (1960) est suggestif. Cet auteur
montre, en effet, que le volume des contenus stomacaux de la « courbine » de la Mer Jaune (Pseu-
dosciaena manchurica) diminue trés rapidement en mai, époque de reproduction, pour devenir pra-
tiquement nul & la fin de ce mois. Pourtant, dans le méme temps, les quantités totales de plancton
ne cessent d'augmenter.

Ceonclusion,

L'é¢tude de leur nutrition basée sur l'examen des contenus stomacaux permet de constater
la complexité et la variété de la nourriture des poissons planctonophages. Il est du reste difficile
sinon impossible d'en tirer des régles générales. C’est ainsi que 'on trouve dans les estomacs de
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poissons typiquement zooplanctonophages, surtout s'ils sont jeunes, des éléments de phytoplanc-
ton notamment Diatomées et Péridiniens.

De plus, la nourriture d’'une méme espéce peut changer selon les régions. Par exemple, la
proportion d'éléments phytoplanctoniques est beaucoup plus élevée chez la sardine atlantique que
chez la sardine méditerranéenne. En outre, bien que certaines espéces paraissent choisir leurs proies,
il semble que les variations qualitatives de celles-ci soient le plus souvent liées aux modifications
de la composition de l'environnement planctonique.

Enfin l'importance et la nature des contenus stomacaux peuvent varier selon l'heure de cap-
ture des poissons. Si certains se nourrissent sans interruption, d'autres ne s'alimentent que le
jour ou la nuit. Précisons que leur état physiologique peut avoir également de fortes incidences
sur leur nutrition, certaines espéces cessant de s'alimenter a l'époque de la reproduction.
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A. - Le probléme des échanges entre les mollusques et leur milieu.

Vouloir connaitre avec précision le réle joué par le plancton dans l'alimentation des Mollusques
pour en dégager l'importance dans le développement des espéces cultivées, c'est aborder, sur un
théme particulier, un champ d'investigations extrémement vaste dont on ne peut dire que I'explora-
tion soit complétement terminée.



225 —

Avant d’entrer dans le détail, il parait utile de rappeler un certain nombre de généralités ; elles
ont pour but de faire mieux comprendre la portée et le sens des points qui seront plus particuliére-
ment traités, et, en méme temps, de situer le sujet dans l'ensemble des recherches que comporterait
I'étude compléte d’un milieu de dimensions restreintes, du genre de nos lagunes méditerranéennes.

Pour fixer les idées, dans les considérations générales qui suivront, nous appliquerons notre pro-
pos, chaque fois qu'il sera possible, au milieu bien défini qu'est I'¢tang de Thau et aux mollusques

comestibles qui y sont, ou élevés (huitres et moules), ou péchés (huitres et moules et, surtout,
palourdes et clovisses).

S'interroger sur le réle du plancton en tant que nourriture des mollusques c'est fatalement s'in-
terroger sur l'ensemble des phénomeénes de leur nutrition et c'est soulever le probléme général
des échanges entre leur organisme et le milieu. C’est dire que notre savoir sur l'alimentation de ces
animaux est directement tributaire des connaissances acquises sur les deux entités en présence
le mollusque et le milieu ; connaissance du mollusque dans toutes les modalités qui lui permettent
d’assurer ses fonctions de nutrition ; connaissance du milieu dans toutes les particularités physiques,

chimiques et biologiques qui le rendent plus ou moins apte a contenir ou a élaborer la nourriture des
mollusques,

1. - Les mollusques. Leurs besoins alimentaires.

En premier lieu donc, des recherches sur les mollusques eux-mémes sont nécessaires pour con-
naitre la quantité et la qualité des aliments qu'ils utilisent. Certes, pour ce qui est des populations
existant dans un milieu donné, on pourrait penser qu'il s'agit 1a de problémes purement spéculatifs,
sortant du cadre de la recherche appliquée. Le pécheur ou le conchyliculteur aura tendance a faire
la remarque que, puisque ces mollusques s'y développent, c'est qu'ils trouvent dans le milieu tout ce
qui leur est nécessaire et qu'il importe peu d'en savoir plus. En réalité il n'existe pas de précédent,
dans des domaines analogues, ot une connaissance approfondie des phénoménes ne permette d'in-
tervenir judicieusement sur tel ou tel facteur pour améliorer les rendements. Que 'on songe, par exem-

ple. aux recherches agronomiques et aux progrés qui ont résulté d'une meilleure connaissance des
besoins alimentaires des plantes...

Pour ce qui est des mollusques, les caractéristiques fondamentales de leur nutrition, concer-
nant tout particuliérement la nature de leurs aliments, se trouveront éclairées a la fois par 'étude
de l'anatomie et de la physiologie des organes impliqués dans la collecte et l'ingestion de la nourri-
ture, par 1'étude des phénoménes digestifs et des agents de la digestion (diastases), par des expériences
d'alimentation contrélée.

Nous verrons que malgré 'abondance des travaux de cet ordre, la lumiére n'a pu étre faite
de facon définitive sur tous les points; des inconnues subsistent quant a l'utilisation ou a l'impor-
tance de certaines substances dans la nutrition (matiéres organiques dissoutes, détritus organiques,
bactéries, etc.). Faute de pouvoir encore pratiquer I'élevage des mollusques marins dans des milieux
complétement artificiels, comme cela s’est fait pour les végétaux et les animaux terrestres, on peut

espérer que le développement des techniques de marquage par les isotopes radioactifs fera disparaitre
beaucoup de ces inconnues.

Toutefois dans le domaine des recherches relatives aux mollusques eux-mémes, on peut se
demander si l'é¢tude du devenir des aliments digérés peut éclairer les problémes de l'alimentation.
La réponse est naturellement affirmative. Mais alors que les observations sur la collecte, I'ingestion
et la digestion des aliments sont, non exclusivement mais avant tout, aptes a renseigner sur les
caractéres qualitatifs de la nourriture, les travaux qui ont pour objet le sort des aliments digérés
fourniront essentiellement des renseignements d'ordre quantitatif.

On sait en effet que sur le total des aliments digérés, quand ce total est suffisamment abon-~
dant, une fraction sera la base de synthéses aboutissant, pour une part, a 1'élaboration du tissu struc-
tural du mollusque et, pour une autre part, & la fabrication de substances fonctionnelles plus ou moins
transitoires (mucus, diastases, gamétes) ; l'autre fraction servira seulement de « combustible » pour
les oxydations respiratoires et se trouvera rapidement rejetée dans le milieu sous forme de gaz
carbonique, d'eau et de déchets azotés. Notons en passant que le degré de rentabilité d'une exploi-
tation conchylicole repose tout entier dans la fagon dont les apports alimentaires équilibrent ces deux
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aspects du métabolisme : si l'alimentation est tout juste suffisante pour satisfaire aux dépenses éner-
gétiques, la croissance du mollusque sera nulle; au contraire, celle-ci sera d'autant plus rapide et
importante que la fourniture alimentaire dépassera la consommation respiratoire.

Ainsi, pour faire l'évaluation compléte des bezsoins alimentaires des mollusques, il faudrait pou-
voir établir avec précision le bilan complet de leur métabolisme sous son double aspect anabolique
et catabolique. Mais quand il s'agit d’organismes vivant dans un milieu aussi complexe et variable
que le milieu marin, dans lequel on retrouve aussi bien les substances alimentaires que les déchets
évacués, les méthodes éprouvées qui permettent de mesurer exactement les dépenses énergétiques des
étres terrestres sont trés difficiles ou méme impossibles a appliquer. Une étude comme celle de
CoLLIER (1959) visant a établir les modalités de la consommation individuelle d'oxygéne par les
huitres, base d'une véritable thermochimie respiratoire, représente cependant un essai trés intéres-
sant dans ce sens. Nous y reviendrons.

Si, dans le bilan nutritif, la part des aliments qui revient a l'activité catabolique est difficile
a évaluer, il n'en est pas de méme de celle qui est utilisée par les processus de synthése, et somme
toute, c'est la fraction qu'il est le plus important dz connaitre. En effet, puisque les aliments digérés,
qui servent aux oxydations respiratoires, sont remis en circulation dans le milieu aprés dégradation,
les produits qui en sont issus peuvent étre repris dans le cycle des synthéses chlorophylliennes et
bactériennes ; on peut donc considérer que cette fraction n'a pratiquement pas été soustraite au milieu.
Au contraire, la partie qui a été transformée en chair de mollusque (et en coquille) représente a elle
seule la quantité de substances qui a été fixée de facon stable; et, quand il s'agit de mollusques
comestibles récoltés et livrés a la consommation humaine, il s’agit méme d'une masse de substances
qui échappe définitivement au cycle biologique du milieu.

Espéces \ Poids ) Valves Chair Eau
total (Pds hum.) (Pds  sec) int. valv.
Huitres .............. 100 . 58 ! 14 ‘ 3 28
Moules ..o ouia.as o 100 28,5 27 5,5 ' 44,5
Palourdes ............ 100 46 29 57 25
|
TasL. 1. — Pourcentages moyens des différentes f[ractions formant le poids total commercial

pour trois mollusques de ['étang de Thau. Données dues a R. RamvBauLt (huitres et palourdes)
et P. Arnaup (moules).

Il résulte de ces considérations que les travaux qui permettent de connaitre la croissance pon-
dérale, s’ils ne mesurent pas toute la nourriture qui a été nécessaire pour faire vivre et pour édifier
le mollusque, peuvent servir a évaluer la fraction fixée et enlevée au milieu. Dans ce but cependant,
pour les mollusques bivalves, les données ne doivent pas comporter seulement des mesures du poids
total. Ce dernier, en effet, est la somme du poids des valves, de la chair et aussi de I'eau intervalvaire.
Pour représenter réellement les quantités de substances solides enlevées au milieu, les données pon-
dérales doivent concerner séparément les valves et la chair (poids humide et poids sec).

Les chiffres du tableau 1 apportent une illustration concréte de telles données. Elles se rap-
portent a trois espéces de coquillages comestibles de 1'étang de Thau (huitres portugaises = Cras-
sostrea angulata, Mytilus galloprovincialis et Tapes decussatus) et les valeurs correspondent a des
moyennes établies uniquement sur des lots de tailles marchandes. En conséquence, si 'on connait le ton-
nage moyen de ces espéces mis chaque année sur le marché, on pourra facilement calculer la quantité
de substances nutritives soustraite de ce fait & I'é¢tang. On estime par exemple que la quantité d huitres
d’¢levage écoulée est de l'ordre de 2 000 tonnes lesquelles comprennent globalement : 1 160 000 kg
de coquilles ; 280 000 kg de chair (poids humide) ; 560 000 kg d'eau d'intervalvaire et seulement
60 000 kg de matiéres organiques séches (pour ces derniéres, il n'est pas tenu compte de la faible
proportion de sels minéraux contenus dans la chair; elle est approximativement compensée par la
faible teneur des coquilles en matiére organique). Le méme type de calcul donnerait, pour
5000 tonnes brutes de moules: 275 000 kg de matiéres organiques séches et 1400 000 kg de coquil-
les, et pour 1000 tonnes de palourdes et de clovisses: 57 000 kg de matiéres organiques séches et
460 000 kg de coquilles.
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Si l'on fait la somme totale des matiéres retirées de 1'étang sous forme de mollusques, on arrive
finalement aux résultats suivants :

392 000 kg en poids sec de chair, 3020000 kg en poids de coquilles.

En outre, en faisant appel aux données des biochimistes sur la composition moyenne de la chair
des différentes espéces de mollusques, il serait possible d'aller un peu plus loin dans la précision
et d'évaluer par exemple la quantité de carbone, d'azote et de phosphore que renferment les
392 000 kg de matiéres séches retirées de 1'étang. Pour ce qui est des moules par exemple, les
données d'Escor-morLmig (1955), permettent de calculer que les 275000 kg de matiéres séches
contiennent 25000 kg d'azote et 3 650 kg de phosphore.

De méme, on peut évaluer le poids de calcium que contiennent les quelque 3 000 000 de kg
de coquilles ; sachant que le carbonate de calcium forme environ 95 % du poids, un simple calcul
montre que la quantité de calcium fixée par nos mollusques s'éléve a un peu plus de 1 100 000 kg.

Pour terminer, notons que des études qui ont pour objet direct l'évaluation purement quan-
titative des matiéres utilisées par les mollusques, aprés confrontation avec les données sur la com-
position du milieu, peuvent également fournir dans certains cas des renseignements sur la nature
des aliments retenus (nous en reparlerons dans la seconde partie de ce chapitre).

Cette vue d'ensemble suffit & montrer la nature efbla variété des travaux qui, appliqués aux
mollusques eux-mémes, sont indispensables pour éclairer les problemes de leur alimentation.

En outre, I'exemple chiffré concernant les mcllusques de l'étang permet de voir concrétement
comment il est possible de parvenir & une évaluation relativement précise d'une part importante
de la consommation des substances fournies par un milieu. L'évaluation n'est que partielle, certes,
méme pour ce qui est des matiéres soustraites & |'étang dans un but économique : au tonnage des
mollusques comestibles, il faudrait ajouter celui des poissons péchés chaque année et méme - bien
qu'ils ne scient pas du tout du méme ordre de grandeur - ceux que représentent les crabes et les
vers de péche (ces derniers font I'objet d'une exploitation systématique).

Une étude complete de la consommation annuelle de nourriture dans l'étang demanderait que
I'on tienne compte également des organismes sans intérét commercial ; la faune benthique propre-
ment dite, composée surtout de mollusques (Kurc, 1961) mais aussi de vers et de ccelentérés, est
extrémement riche; celle des épibiontes vivant accrochés sur les mollusques en élevage ou sur leurs
supports ne l'est pas moins: polychétes sédentaires, balanes et autres crustacés, spongiaires et sur-
tout ascidies (KorrinGa, 1951 ; RamBaurt, 1964 ; HEBANT-JODER, 1965...). Il faudrait aussi tenir
compte des organismes pélagiques, composant le zooplancton et le necton.

A propos de tous ces consommateurs non exploités par 'homme, il convient de remarquer qu'une
partie importante d'entre eux n'échappe pas au patrimoine propre de l'étang (la majorité des formes
sessiles) ; quand leur cycle vital est terminé, les substances organiques qu'ils ont fixées plus ou
moins longtemps, demeurent sur les fonds et quand les bactéries hétérotropaes ont transformé ces
substances en composés minéraux, ceux-ci peuvent a nouveau participer a |'élaboration de la vie
dans le méme milieu. En revanche, il est tout aussi certain qu'en plus des prélévements faits par
I'homme, il existe d'autres fuites de la matiére organique produite dans l'étang; la plupart des
espéces de poissons qui y vivent sont des migrateurs saisonniers; ils entrent dans la lagune au
printemps, s'y nourrissent pendant la belle saison et repartent en mer a 'automne (GOURRET, 1897 ;
Aupouin, 1962) ; certains d'entre eux {de grandes quantités de sardines par exemple) n'y pas-
sent que leurs stades juvéniles (LEE, 1961).

Ces quelques considérations permettent de voir que les mollusques, dont nous nous occupons
plus spécialement ici, ne sont responsables que d'une fraction de la consommation annuelle de nour-
riture par les animaux ; elles sont suffisantes en outre pour évoquer la variété et l'ampleur des
recherches qu'il faudrait entreprendre, méme pour une unité aussi bien délimitée qu'un étang
méditerranéen, si l'on voulait faire un bilan précis et complet de cette consommation.

2. - Le milieu. Ses ressources itrophiques.

Nous avons donné précédemment une évaluation de la biomasse représentée par les mollus-
ques comestibles de l'étang de Thau, en soulignant qu'ils ne forment qu'une partie de la biomasse
totale des consommateurs.
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L'existence de ces derniers pose immédiatement le probéme des ressources qui la rendent
possible. De méme que dans tout bilan monétaire la colonne des dépenses doit étre équilibrée par
celle des recettes, ici, @ une consommation donnée, doit nécessairement correspondre une production
d'aliments au moins équivalente. Pour savoir comment ces deux postes du bilan s'équilibrent, on est
donc conduit a faire des recherches sur les ressources trophiques du milieu, et plus particulierement
sur ce que l'on a appelé sa « productivité primaire ».

En effet, les lamellibranches, nous le verrons, sont essentiellement des animaux microphages ;
étant donné l'ensemble de leurs caractéres anatomiques, a priori ils ne peuvent tirer leur nourriture
que des particules en suspension dans l'eau (ou éventuellement & partir de substances organiques
qui y sont dissoutes). On peut admet(re également, que, parmi les microorganismes du plancton,
I'essentiel de ce qu'ils ingérent est constitué d’étres autotrophes. Autrement dit, les lamellibranches
comme tous les herbivores, sont sur le circuit le plus court qui conduit des sels nutritifs
minéraux a la matiére organique animale; on ne trouve entre eux que le premier maillon végétal,
et essentiellement sous sa forme phytoplanctonique. Comme par ailleurs la productivité primaire
d'un milieu peut se ramener & sa capacité de production végétale, le probléeme de l'élaboration de
la masse des consommateurs lamellibranches est directement lié & celui de la productivité primaire
du milieu.

Remarquons que les locutions de « productivité primaire » et de « production primaire » sont
généralement employées comme équivalentes; pourtant, dans les termes mémes, la premiére exprime
une potentialité et, la seconde, ce qui a été effectivement réalisé ; nous évoquerons ces deux aspects
du probléme qui correspondent a deux niveaux du cycle de la matiére vivante. Dans un premier
point il sera question des particules nutritives produites ou contenues dans le milieu, c¢'est-a-dire
de la « production »; en second lieu, des sels minéraux nutritifs et des conditions physico-chimiques
dont dépend la production, c¢'est-a-dire des facteurs de la « productivité ».

lci encore, pour limiter le sujet, il ne sera donné que quelques apergus pouvant éclairer la ques-
tion pour des milieux lagunaires comme l'étang de Thau.

a) Production du milieu. Particules en suspension dans les milieux lagunaires ou cotiers.

Les particules en suspension susceptibles d'étre captées par les mollusques filtreurs peuvent
étre classées en trois fractions : les organismes vivants, Jes matiéres organiques détritiques, les parti-
cules inorganiques.

Il existe actuellement une tendance a désigner l'ensemble sous le nom de seston ; ici, ce terme
sera appliqué aux deux f[ractions de particules non vivantes, le terme de tripton étant réservé aux
détritus organiques ; quant aux organismes vivants, ils forment le plancton proprement dit et
nous parlerons surtout de sa partie végétale, le phytoplancton.

1) Le phytoplancton.

En ce qui concerne les catégories de tailles, les termes les plus usuels seront utilisés : méso-
plancton, pour les organismes de 1 & 5mm ; microplancton, de 50 w @ 1 mm et nanoplancton, pour
les tailles inférieures a 50 w; l'ultrananoplancton se rapportera plus spécialement aux éléments ne
dépassant pas 10 w (TREGOUBOFF et Rosg, 1957 ; TRrREGOUBOFE, 1961 ; PEREs et DEVEZE, 1963).

Nous ne ferons que quelques remarques a propos des techniques de ramassage en vue de
I'identification des espéces du phytoplancton ; celles qui utilisent les filets, mémes fins, risquent de
laisser passer beaucoup d’'éléments de nanoplancton ; celles qui consistent a prélever directement
I'eau, risquent d'une part de ne pas recueillir certaines espéces trés dispersées, d’autre part d'entrai-
ner la destruction de nombreux organismes trés fragiles de l'ultrananoplancton (TREGOuBOFF, 1961 ;
A. Travers, 1962) ; quant aux bactéries en suspension, dont on ne peut faire complétement abstrac-
tion, leur identification reléve de techniques tout a fait particuliéres et elles échappent encore davan-
tage aux analyses ordinaires des planctonologistes.

Ces remarques sont simplement destinées a rappeler que la plupart des études qualitatives
du phytoplancton ne prétendent pas faire une énumération exhaustive des espéces vivant dans un
milieu et, qu'en particulier, celles qui sont fondées sur l'emploi du filet sont trés incomplétes.

Le phytoplancton de Pétang de Thau et des secteurs voisins. a) Composition. Peu de travaux
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ont eu pour but principal 1'étude de la flore planctonique de 1'étang. Le plus approfondi a été effectué
en 1903 et 1904 par PaviLrarp (1905). Depuis, deux autres études intéressantes ont eu pour objet
le plancton en général, et seulement pour la zone la plus proche de l'entrée de I'étang, dite « étang
des Eaux Blanches » (FaTemi, 1938 ; Marnias et Euzer, 1962).

Les différences qu'on observe, quant a la nature et au nombre d'espéces recueillies par ces
trois auteurs, justifieraient a elles seules les remarques faites ci-dessus sur les techniques employées.

Nous retiendrons que, en cumulant les données, on arrive a 160-170 espéces phytoplanctoniques
dont 5 ou 6 appartenant aux Cyanophycées, Chlorophycées et Silicoflagellés. Tout le reste est cons-
titué & part égale de Dinoflagellés et de Diatomées (le genre Chaetoceros dans ces derniéres ren-
fermant a lui seul un peu plus de 20 espéces). Le phytoplancton recueilli est donc essentiellement
constitué de Diatomées et de Dinoflagellés.

Notons enfin que parmi les microorganismes non phytoplanctoniques, mais appartenant pour
une grande part au microplancton ou au petit mésoplancton, FATEMI ainsi que MATHIAS et Euzgr
signalent les embryons et larves de mollusques, de vers, d'ascidies et de toute la faune benthique
indiquée précédemment ; ils ont relevé également une vingtaine d'espéces de Ciliés Tintinnoides (ce
sont en effet les formes zoomicroplanctoniques que nous trouvons le plus fréquemment dans les péches
de phytoplancton).

Pour les secteurs proches, l'étude qualitative du phytoplancton la plus importante a notre
connaissance est celle qui a été faite par A. Travers (1962) dans le golfe de Marseille ; bien que
largement ouverte sur la mer, on peut penser que cette anse, par sa position relativement abritée
et par sa proximité d'une agglomération y déversant de grandes quantités d’eaux polluées, a une
flore planctonique assez voisine de celle de l'étang de Thau. Une bréve comparaison le confirme,
bien que la fréquence et la multiplicité des prélevements, 'utilisation simultanée du filet et de la bou-
teille 4 renversement, garantissent un inventaire beaucoup plus complet que celui dont nous avons fait
état pour ce dernier. La composition globale du phytoplancton est la méme : les Diatomées (200 espéces
environ dont 30 de Chaetocercs, 18 de Nitzschia, et 16 de Rhizosolenia) et les Dinoflagellés (150 dont
63 Ceratium, 28 Peridinium et 12 Gonyaulax) forment en effet I'immense majorité du micro- et du nano-
plancton, et les éléments microplanctoniques les plus abondants aprés eux sont certainement les
Tintinnides et les Silicoflagellés. Une Xanthophycée (Halosphera viridis) est fréquente I'hiver et il
existe, en outre, de nombreux petits flagellés nus, mais ceux-ci se classant dans l'ultrananoplancton
auraient demandé d'autres techniques pour étre déterminés. Le tableau est donc analogue a ce que
suggérent les observations éparses faites dans 1'étang de Thau.

Pratiquement toutes les données concernant le phytoplancton des zones cétiéres, et spécialement
des baies ou des lagunes, en Méditerranée ou ailleurs, indiquent du reste que l'essentiel est constitué
par des Diatomées et des Dinoflagellés (DE ANGELIS, 1956 : pour la baie de Naples; MARCHESONI,
1954 : pour la lagune de Venise ; CoE et Fox, 1944 : pour la baie de la Jolla en Californie ; BRUNEL,
1962 : pour la baie des Chaleurs au Canada, etc.).

b) Evaluations quantitatives. Sans préjuger de ce que les lamellibranches peuvent ou ne peu-
vent pas utiliser parmi les éléments du phytoplancton (nous étudierons ce point par la suite), il est
logique de penser qu'il y a un lien étroit entre les quantités de phytoplancton produites, la richesse
alimentaire du milieu et par conséquent les modalités de la croissance des mollusques. Il importe
donc de connaitre l'abondance et les variations quantitatives annuelles du phytoplancton. Les mé-
thodes d'évaluation quantitative sont nombreuses : numération des cellules, pesée des éléments
recueillis, estimation colorimétrique des pigments chlorophylliens, mesure de l'oxygéne dégagé par
la photosynthése, ou du gaz carbonique absorbé dans un volume d'eau connu, etc, Chacune a ses
avantages et est sujette & des réserves; ce n'est pas ici le lieu d’en discuter. Nous verrons seulement
les résultats obtenus plus particuliérement pour nos eaux lagunaires.

Pour l'é¢tang de Thau, PaviLLarD a abordé cet aspect quantitatif en fonction des saisons, sans
pour autant aller jusqu'a des évaluations chiffrées. 1l souligne que les poussées massives sont le fait
d'un petit nombre d'espéces et souvent d'une seule ; que les concentrations exceptionnelles sont dues
a trois espéces de Chaetoceros (C. curvisetus, C. schiitti et C. wighami), a deux Rhizosolenia (R. stol-
terfothei et R. imbricata) et a Hemiaulus chinensis, toutes formes qui appartiennent aux Diatomées.
Au point de vue répartition saisonniére, au cours des deux années 1903 et 1904, il remarque que
deux périodes se distinguent par I'abondance de certaines Diatomées : l'une d'elles, au printemps,
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est assez mal définie; en 1903, elle va du 15 mai a la fin d'aodt; en 1904, d’avril a la mi-juillet, avec
des variations en dents de scie. La deuxiéme poussée, celle d’automne, a été observée a peu prés au
méme moment et avec la méme succession d'espéces au cours des deux années; elle se situe en
septembre-octobre ; la pauvreté hivernale coincide avec la brusque disparition de Chaetoceros
curvisetus vers le 15 octobre.

Nous retiendrons par ailleurs, de l'é¢tude quantitative effectuée par M. Travers (1962) dans
le golfe de Marseille, parallelement a I'étude qualitative de A. TRAVERS, quelques éléments qui
semblent pouvoir s'appliquer & nos étangs. Les évaluations ont été faites par numération de cellules
et par mesure des pigments chlorophylliens. Un premier fait domine : les Diatomées |'emportent
toujours de beaucoup sur les Dinoflagellés, au point que la méme échelle n'a pu étre adoptée pour
les deux groupes. Alors que les Diatomées dépassent pratiquement, tout au long de 'année, 10 000
cellules par litre avec de fréquentes poussées au-dessus de 100 000 et pouvant excéder 500 000 unités
par litre, les Dinoflagellés n'ont dépassé la teneur de 1 000 cellules qu'au cours du mois de juin ; habi-
tuellement leur nombre se tient entre 100 et 1 000 cellules, (Il mérite d'étre souligné que les données
qui s'appuieraient uniquement sur les péches au filet fin donneraient des valeurs absolues trés infé-
rieures.) Autre observation, la densité des Diatomées est toujours sensiblement plus élevée dans les
couches superficielles et subsuperficielles, c’est-a-dire dans les 30 premiers métres, que dans les
couches plus profondes (notons en corrélation qu'a peu prés 50 % de 1'étang de Thau correspondent
a des fonds de 4 a 10 m, d'aprées Kurc, 1961).

En ce qui concerne les variations saisonniéres, M. TRAVERS a observé une bréve mais abon-
dante poussée en octobre-novembre, suivie d'une grande pauvreté hivernale ; ensuite, une poussée
printaniére connait son maximum de mars a mai; la période estivale est marquée & nouveau par
une pauvreté quasi générale.

Ce tableau des variations saisonniéres avec poussées printaniére et automnale, correspond,
avec parfois quelque décalage, a ce qui a été relevé dans la plupart des secteurs cotiers méditerra-~
néens (et aussi dans le bassin d'Arcachon, d'aprés LuBer, 1959). Cependant, dans la lagune de
Venise, MARCHESONI (1954) a observé un maximum hivernal (janvier) et un second en mai. Ceci
prouve que les milieux lagunaires peuvent avoir leur caractére propre dans ce domaine de la pro-
duction et que chaque unité mériterait de faire l'objet d'une étude particuliére.

Quant aux résultats tirés de l'évaluation des pigments chlorophylliens, que l'auteur livre sous
réserves, ils se résument dans les chiffres suivants qui expriment le nombre de milligrammes
de carbone fixé par métre carré de surface marine et par jour : 10 mesures faites entre juin et
octobre donnent des valeurs allant de 680 a 115, avec une moyenne de 303. Ceci permet de conclure
que le phytoplancton du golfe de Marseille est relativement riche par rapport a l'ensemble de la
Méditerranée.

Quoi qu'il en soit, si, par hypothése, on considére que la production de 300 mg de carbone
par m? et par jour, indiquée pour le littoral provengal, est valable pour l'étang de Thau, il est
facile de calculer que cette quantité est trés largement excédentaire par rapport a la masse du car-
bone fixé comme chair par les seuls mollusques comestibles, en admettant que tout le carbone du
phytoplancton soit assimilé. Dans ces évaluations il faut se rappeler que le poids fixé comme chair
n'est pas égal a 100 %; selon les auteurs et selon la nature des planctontes, il varie de 6 & 30 %
du poids des phytoplanctontes consommés (Harvey, 1960; Bojg, 1965; LEicHTON et Boovroo-
TIAN, 1963, cités par WILBUR et OwEN, 1964).

Notons enfin que si la production de phytoplancton est soumise a des variations dans le temps,
on a souvent relevé également de grandes inégalités selon les lieux pendant les mémes périodes.
Or il ne fait aucun doute que, dans certains cas, la pauvreté d'un secteur est due a une densité
excessive de consommateurs. Ce fait a une grande importance pratique en ce qui concerne la
répartition des installations d'élevage des mollusques. Un exemple concret illustrera ces consi-
dérations. En 1964, dans un secteur conchylicole de l'étang de Thau ou les tables d'élevage sont
trés concentrées, des huitres provenant d'un méme lot furent mises en élevage en trois points ;
ceux-ci étaient peu éloignés les uns des autres, mais leur position était trés différente par rapport
a l'ensemble des installations : le premier lot se trouvait sur la ligne du large, le second sur la
bordure d'un couloir libre d'une centaine de meétres de largeur et le troisiéme tout a fait a I'intérieur
des installations. Les huitres, qui pesaient alors 10 g en moyenne, furent mises en élevage a la
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fin de mars; neuf mois plus tard, en décembre, les poids moyens étaient les suivants : 61 pour
le lot du large, 40 pour le lot en bordure du couloir et 30 pour le lot situé & l'intérieur (LE DANTEC
et RamvBauLT, 1965). Il est bien évident que si les mollusques n'avaient & leur disposition que le
phytoplancton produit dans leur voisinage immédiat, ils souffriraient continuellement de la disette ;
ils doivent bénéficier de la production qui se fait dans les masses d'eaux relativement pauvres en
consommateurs ; les mouvements de circulation en assurent jusqu'a un certain point la distribution ;
mais il est bien naturel que les mollusques qui vivent au voisinage immédiat des masses d'eaux
libres et riches soient les mieux ravitaillés, de la les différences de croissance observées; pour
remédier a cet état de choses, un plan de redistribution des installations, avec des surfaces de
couloirs libres beaucoup plus importantes, est en projet.

Dans le méme ordre de faits, Fraca et Vives (1960) ont constaté, en dosant les matiéres
organiques particulaires en amont et en aval d'une premiére ligne d'installations d'élevage, que les
moules situées entre les deux points retenaient de 39 a 56 % du matériel organique.

2) Le seston.

Outre le plancton, les eaux contiennent toujours en plus ou moins grande quantité des par-
ticules inorganiques et des détritus organiques, particulierement dans les zones cotiéres ou les
lagunes.

L'abondance des particules inorganiques (vase, sables fins, débris coquilliers) est sujette a de
grandes variations, car elle dépend surtout des mouvements d'eau (dus aux vents, & la proximité
de cours d'eau, etc.); cette fraction des matériaux en suspension peut avoir une incidence sur
I'alimentation des mollusques et la survie de leurs larves, nous le verrons.

Quant aux matiéres organiques détritiques (plus précisément désignées sous le nom de tripton)
leur réle dans l'alimentation devra étre envisagé aussi. Leur abondance est étroitement liée a la
richesse du milieu en plancton et autres organismes vivants; elles en sont pour ainsi dire les
sous-produits, car elles sont en grande partie constituées par des éléments planctoniques morts et
par les restes ou excreta des Métazoaires.

Nous n'avons pas de données pour l'étang de Thau, mais, a titre d'indication, voici quelques
évaluations concernant ces matériaux en suspension pour d'autres régions. VERWEY (1952) estime
que, dans les eaux de la Mer de Wadden, les particules inorganiques forment 10 a 30 9%, contre
70 a 90 % pour les matiéres organiques (détritus + plancton). Bojyg (1965) a évalué le pour-
centage en poids sec des trois fractions en suspension dans les eaux du fjord de Kiel et dans
celles du canal de Kiel, et ce, au printemps d'une part et en été-automne d'autre part : la fraction
inorganique demeure toujours la plus élevée (ce qui est normal en poids sec); elle constitue de
58 a 80 % du total. Pour ce qui est des substances organiques, le trait le plus frappant est
qu'en été-automne le pourcentage de la fraction vivante est partout largement supérieur a celui de
la fraction détritique ; la premiére, selon les points, fait de 16 a 38 % du total, alors que la seconde
se maintient aux environs de 4 %. Au printemps, le tripton est toujours plus abondant qu'en été-
automne ; en deux des points étudiés, son pourcentage dépasse méme celui du plancton : 12 %
contre 10, et 22 % contre 11. Au troisiéme point, les matiéres vivantes I'emportent, avec 30 % contre
12 % pour les substances mortes.

En conclusion, les Dinoflagellés et, surtout, les Diatomées constituent quantitativement 1'essen-
tiel des éléments de la production primaire de nos eaux marines et submarines. En ce qui touche
I'alimentation des mollusques, si nous ne devons pas oublier l'existence de divers phyto- et zoo-
flagellés, de bactéries et de particules organiques mortes (voire de substances organiques dissoutes),
il n'en demeure pas moins évident que tout repose sur la production phytoplanctonique.

b) Principaux facteurs de productivité.

La production effective d'un milieu repose sur un ensemble de facteurs qui déterminent sa
capacité a produire du phytoplancton. L'examen méme succinct de ces facteurs, malgré Jeur impor-
tance évidente, se rattachant moins directement au théme exposé, nous ne ferons qu'une énuméra-
tion des principaux d’entre eux, a simple titre de rappel.

['énergie lumineuse solaire : elle est la base méme des phénoménes de photosyntheése.
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La présence dans le milieu des éléments minéraux essentiels dans l'élaboration de la matiére
vivante et, principalement, le carbone, l'azote, le phosphore et aussi la silice pour les Diatomées.
De la I'importance de doser les sels nutritifs qui fournissent ces é¢léments, en particulier les nitrites,
nitrates et sels ammoniacaux pour l'azote, ainsi que les phosphates et les silicates. A ce niveau, se
retrouve le probléeme de l'équilibre entre apports et production.

La présence de substances organiques variées et mal connues qui différencient les milieux
naturels des milieux purement synthétiques et qui, tous les autres facteurs contrélables étant
identiques, donnent des capacités de production différentes. Elles comprennent un certain nombre
de vitamines et autres produits excrétés par divers microorganismes (algues, Péridiniens, Diato-
mées, etc.) et englobés sous le nom de métabolites externes ou substances ectocrines.

La température a évidemment son réle a jouer, comme dans toute activité biochimique.

Pour un milieu donné, on devra tenir compte également des mouvements d’eaux, soit que des
apports extérieurs au milieu l'enrichissent en sels nutritifs, soit que les turbulences dues au vent
remettent en suspension de tels éléments demeurés sur les fonds. Les turbulences contribuent en
effet & homogénéiser la distribution des substances minérales utiles issues du travail des bactéries
hétérotrophes benthiques qui, en opérant de facon incessante la minéralisation des déchets orga-
niques, jouent un réle primordial dans le maintien de la richesse du milieu.

B. - Modalités de I’alimentation et nature des aliments chez les mollusques.
1. - Diversité dans le mode de vie et d’alimentation.

Les animaux qui forment l'embranchement des mollusques offrent une extraordinaire variété,
tant par leurs caractéres morphologiques dans les diverses classes que par les modes de vie auxquels
ils se sont adaptés. Si la plupart d'entre eux sont aquatiques et surtout marins, les formes terrestres
sont cependant extrémement nombreuses aussi, et, dans chacun des milieux, la diversité des habi-
tats qu'ils ont adoptés est étonnante. En ne retenant que les mollusques marins, si on examine les
différents types de rapports qu'ils ont avec le substrat, on constate qu'ils ont su exploiter toutes
les pessibilités ; la plupart d'entre eux appartiennent a la faune du benthos et, parmi eux, les uns
sont fixés de facon stable a la surface du support (formes sessiles : huitres, anomies), d'autres,
les fouisseurs, vivent enfoncés dans les sédiments (palourdes, coques); des espéces foreuses creusent
leur habitat soit dans la roche (pholade), soit dans le bois (tarets); il existe méme des formes semi-
parasites comme les Leptonacés (Montacuta sur Echinodermes). Beaucoup d'autres espéces ben-
thiques sans étre liées a leur habitat aussi étroitement que les précédentes peuvent étre considérées
comme sédentaires ; elles n'effectuent que de faibles déplacements, soit par reptation (la plupart des
Gastéropodes), soit par propulsion dans l'eau (Pecten). Mais il existe aussi quelques espéces qui
peuvent opérer des déplacements importants (espéces vagiles, comme les Aplysies).

Notons enfin que si les formes benthiques sont les plus nombreuses, il en existe aussi un grand
nombre qui ménent une vie pélagique et font partie, soit du necton (la plupart des Céphalopodes),
soit du plancton (Hétéropodes et Ptéropodes).

Ces relations si variées entre les mollusques et le substrat, allant de la fixation totale a I'indé-
pendance compléte, entrainent nécessairement une diversité dans les mécanismes qui assurent la
collecte de la nourriture. La relation est étroite et logique entre le degré de mobilit¢ des mol-
lusques, leur mode de collecte et leur régime alimentaire. Les Céphalopodes, qui sont les plus
mobiles, sont pourvus de fortes machoires qui leur permettent de broyer les proies qu'ils ont pu
poursuivre et capturer a l'aide de leurs tentacules. Les Gastéropodes, dont la majorité est com-
posée de sédentaires rampants, ont aussi une bouche garnie de piéces dures {machoire et radula)
qui les rendent particuliérement aptes, soit a brouter les végétaux, soit a dilacérer la chair des
cadavres (Nasses) ou méme la chair de Lamellibranches vivants, aprés en avoir percé la coquille
(Murex). Enfin, et pour ne parler que des principales classes de mollusques, les Lamellibranches
sont, en quasi-totalité, ou strictement sessiles ou fouisseurs. Prise dans son ensemble, c’est donc
la classe la plus sédentaire de tout l'embranchement; or, en corrélation avec cette immobilité, on
ne trouve plus chez ces bivalves aucun organe buccal qui permettrait le broyage ou le broutage ;
ils ne peuvent se nourrir qu'en captant les particules en suspension dans l'eau; ce sont essentiel-
lement des microphages ou des planctonophages, au sens large du terme.
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Les mollusques comestibles, et surtout huitres et moules dont nous nous occupons plus spé-
cialement, appartenant a cette classe des Lamellibranches, 1'étude de leur alimentation demande que
soient examinés en premier lieu les mécanismes qui assurent la collecte des particules, a la fois
sous leur aspect anatomique et physiologique, la nature méme des aliments utilisés étant envisagée
ensuite.

2. - La collecte des aliments chez les Lamellibranches.

a. - Aspect anatomique.

Il sortirait du cadre de cet exposé de décrire toutes les variations de détail observées dans
I'ensemble de la classe des Lamellibranches en ce qui touche les mécanismes de la collecte; un

HUI TRE

AMPHIDESMA

Fic. 1. — Anafomie schématisée de deux Lamellibranches (huitre et Amphidesma).
Les fleches indiquent les principaux courants nourriciers sur les branchies
et les palpes labiaux. (Huitre : d'aprés YonGe 1960 ; Amphidesma : d'aprés

MoRrTON et YONGE 1964). IN = zone inhalante; EX — zone exhalante;
GD = diverticules digestifs; PL = palpes labiaux; BR = branchies;
M = manteau; AA = muscle adducteur antérieur; AP = muscle adduc-
teur postérieur; AD = muscle adducteur; P = pied.

examen précis de quelques cas suffira pour faire comprendre comment se déroule l'essentiel des
opérations dans le groupe. Nos exemples seront pris de préférence parmi des espéces comestibles
représentées dans Iétang de Thau (huitres, moules et palourdes) ou ayant les mémes caractéris-
tiques que celles-ci.

De ces trois espéces, la premiére est rigoureusement fixée ; la seconde, reliée au support par
son byssus, posséde une attache moins étroite (VERWEY, 1952, I'appelle « semi-permanente »), mais,
la encore, la collecte des aliments ne fait intervenir aucun déplacement; quant a la palourde, elle
vit enfouie dans le sédiment et n'est reliée a la masse liquide sus-jacente qu'en faisant saillir lége-
rement ses siphons; elle se nourrit donc également sans changer de place.
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Si ces organismes ne se déplacent pas pour rechercher leur nourriture, ils ne sont pas totale-
ment passifs pour autant; chez eux, la fourniture des aliments est entiérement soumise au fonc-
tionnement d'un systéme de cils qui entretient une circulation d'eau a lintérieur des valves; les
particules en suspension dans cette eau peuvent étre éventuellement retenues et dirigées vers la
bouche. Autrement dit, pour avoir des chances de rencontrer le maximum de nourriture, les Lamelli-
branches ne se dérobent pas a la nécessité de s'assurer le plus de contacts possibles avec leur milieu;
mais au lieu de résoudre le probléme en sy mouvant, ils prennent la solution inverse : ce sont
eux qui mobilisent le milieu et le font se déplacer a travers leur organisme grace au systéme
ciliaire de leurs branchies.

Les branchies.

Chez les Lamellibranches, les branchies sont des appareils extraordinairement perfectionnés ;
elles sont munies d'un ensemble de cils dont l'activité permet au mollusque immobile de satisfaire
ses deux besoins fondamentaux : le ravitaillement en oxygéne et en nourriture.

Comme on peut le voir par l'examen de la figure 1, les branchies ou cténidies se présentent
le plus souvent comme de fines lames qui s'allongent dans le sens antéro-postérieur. Elles sont
essentiellement constituées par une multitude de p'etits tubes fins et aplatis, appelés filaments; ces
tubes sont serrés les uns contre les autres par leurs faces aplaties (faces dites latérales) et donnent
aux branchies un aspect finement strié perpendiculairement a la grande dimension. Les filaments
sont reliés plus ou moins solidement entre eux, soit par de petits disques ciliés se faisant face
deux & deux et dont les cils s’enchevétrent entre eux (fig. 2 c et 2d), soit par des brides, simple-
ment conjonctives, ou vasculaires. Ainsi l'ensemble de l'organe forme une sorte de grille ou de
tamis a mailles fines.

Dans la lumiére des filaments se trouvent le plasma et les cellules sanguines (fig 2 d) qui jouent
leur réle habituel de transporteurs et de distributeurs des gaz échangés au niveau des branchies.
Les faces latérales des filaments branchiaux sont garnies de bandes ciliaires (fig. 2 ¢ et d); ce sont
elles qui ont comme 1dle propre d’entretenir la circulation de l'eau et qui permettent donc aux
branchies de remplir leur fonction originelle, celle d'organe respiratoire.

Le courant créé par les cils latéraux suit un trajet bien défini pour chaque espéce. Ainsi, chez
un mollusque déposé dans une eau trouble et calme, il est facile de distinguer une zone inhalante
et une zone exhalante (fig. 1 a). A l'intérieur méme du mollusque, le courant est évidemment dirigé
de telle sorte que l'ensemble de l'eau traverse les branchies; chez certaines espéces, comme les
huitres, les bords dorsaux libres des feuillets réfléchis externes (fig. 2a et b) sont reliés au man-
teau, si bien que la cavité palléale est divisée en deux chambres bien définies, l'infrabranchiale
(avec eau riche en oxygene) et la suprabranchiale (ot I'eau s’est déchargée de l'oxygéne et s'est
enrichie en CO.).

Role de collecteur des particules. Chez un cecrtain nombre d'espéces de Lamellibranches primi-
tits, appartenant a l'ordre des Protobranches, les branchies n’assurent directement que la fonction
respiratoire. Mais, méme dans ces cas, elles peuvent déja jouer un réle indirect et passif dans
la collecte alimentaire ; les particules entrainées par le courant respiratoire sont arrétées par le
treillis branchial sur lequel les palpes buccaux viennent les recueillir.

Mais, en dehors de quelques autres cas particuliers (Septibranches), on peut dire que chez
presque tous les bivalves, si les branchies continuent a jouer, a l'égard des particules, ce role de
tamis, elles possédent en plus une ciliature spéciale qui leur permet de véhiculer ces particules
en direction des palpes labiaux. Ces cils s'observent sur toutes les surfaces dites frontales, celles
qui recoivent l'eau inhalée (c’est-a-dire l'ensemble des surfaces visibles sans déchirures ou séparation
des filaments).

Aprés leur dépdt sur les filaments branchiaux, les particules sont enrobées de mucus, puis
elles sont véhiculées, soit vers le sillon marginal (jonction du feuillet direct et du feuillet réflechi :
fig. 2¢ et 3), soit vers les sillons dorsaux (contigus aux vaisseaux afférent et efférent : fig. la) ;
de la, elles sont transportées en direction des palpes labiaux (fig. 3).

Chez les bivalves & branchies lisses (comme la moule) ot tous les filaments sont semblables,

la direction dorsale ou ventrale prise par les particules dépend de leur localisation sur les bran-
chies ; si elles sont arrétées dans la partie supérieure, elles gagnent les sillons dorsaux, sinon elles
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sont conduites vers le sillon marginal ventral. Chez les bivalves a branchies plissées (comme I'huitre
et la palourde) la surface des feuillets peut étre comparée & une tdéle ondulée; dans ce cas, la
direction prise par les particules sera dorsale si elles se déposent dans le fond des concavités,
occupé par les filaments dits principaux, sinon elles seront dirigées vers le sillon marginal par
les filaments dits « ordinaires » (YoNGE, 1960) (fig. 3).

C D

Fic. 2. — Les branchies chez les Mollusques. A : coupe (transversale (dorso-ventrale) schématisée d'une
moule. B : schéma d'une portion de branchie. C. : extrémité ventrale d'un filament montrant le sillon
marginal & la jonction de la partie directe et de la partie réfléchie. D : coupe transversale d’'un filament
branchial suivant A-B (cf. C). A et D : inspirés de GuIEYSSE-PELISSIER, 1945; B : inspiré de RibEwoob;
C : d'aprés ATkINS, ces deux derniers in Traité de Zoologie P.P. Grassg, t. 5, [. 2) En A : MA -
manteau ; LE = lame externe; LI = lame interne; MV = masse viscérale ; FDE feuillet direct
externe ; FRE = feuillet réfléchi externe ; VA = vaisseau afférent; VE — vaisseau efférent. En B :
AB = axe branchial; FI = filament (autres références comme A). En C et D : LAT = cils latéraux;
LFR — cils latéraux frontaux; FR — cils frontaux; CP == cils protecteurs du sillon marginal;
BC — brosse ciliaire (les grosses fleches indiquent les trajets des particules).

Les palpes labiaux.

Chez la plupart des Lamellibranches les palpes labiaux se présentent sous forme de quatre
lames assez épaisses, réunies par paires. Pour chaque paire, les deux [aces en regard (faces internes)
portent des ondulations plus ou moins paralléles aux filaments branchiaux, tandis que les surfaces
externes sont lisses.
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Les palpes peuvent étre considérés comme des expansions des lévres buccales ; antérieurement,
la commissure de chaque paire est directement reliée a la commissure des lévres, tandis que,
postérieurement, cette commissure des palpes est contigué au point de convergence des sillons mar-
ginaux et dorsaux des branchies; de plus, les bords postérieurs des palpes sont en contact avec
les bords antérieurs des cténidies (fig. 3).

Ainsi, une continuité étroite existe entre palpes et branchies et les particules transportées par
ces derniéres peuvent étre directement prises en charge par les premiers.

Les plis des faces internes des palpes sont garnis de champs ciliaires qui déterminent une
diversité de parcours encore plus grande que sur les branchies. Essentiellement, les petites parti-
cules passent de créte en créte et sont conduites directement a la bouche, alors que les gros éléments
descendent généralement au fond des sillons d’ou ils sont véhiculés vers les bords libres des palpes,
puis vers leur pointe postérieure et enfin rejetés sur les bords du manteau (fig. 3).

/;/)

7

FIP

SM

FEL
F16. 3. — Détail des palpes ef de la partie antérieure des branchies de !'huitre
avec figuration des principaux trajets suivis par les particules (d'aprés YONGE
1960). FIP == face interne plissée ; FEL = face externe lisse ; B = bouche ;

SD = sillon dorsal ; SM = sillon marginal; PF — pscudoféces (sur les
branchies et les palpes les tracés sont censés représenter les sillons des
plis).

Toutes les particules enrobées de mucus et éliminées sans étre ingérées (une partie peut étre
aussi rejetée par les branchies) sont désignées sous le nom de pseudoféces pour les distinguer des
véritables matiéres fécales sortant du tube digestif.

Cette description sommaire suffit & montrer a quel point les Lamellibranches sont spécialisés
pour la collecte des particules en suspension dans les eaux.

b. - Aspects physiologique et biologique.

Une fois connaissance faite avec les appareils qui assurent la collecte des particules, ainsi
qu'avec les trajets suivis par celles-ci en direction de la bouche, nous devons traiter de quelques
aspects du fonctionnement de ces appareils collecteurs, non pas dans leur physiologie proprement
dite. mais dans certains effets résultant de leur activité et qui peuvent avoir une incidence directe
sur la quantité et la qualité de la nourriture ingérée : évaluation de la circulation d’eau créée par
les branchies, évaluation de la proportion des particules tamisées et conservées jusqu'a l'ingestion.

La encore, notre but n'est pas de passer en revue tous les travaux effectués dans ce sens, ni
de faire état de toutes les opinions émises; il suffira de donner une idée de ce que l'on sait, d’évo-
quer les problémes qui se posent encore et quelques-unes des tentatives faites pour les résoudre.
Sur ces questions, on fera largement appel & l'étude critique de VERWEY (1952).



— 237 —

Au préalable, il est nécessaire de donner quelques indications systématiques sur les espéces
comestibles qui seront mises en cause.

Hurtres. Genre Ostrea LINNE 1758 : huitres plates, arrondies.
O. edulis LINNE : la « plate » européenne (Atlantique, Méditerranée).
O. lurida CARPENTER : « huitre Olympia » des Américains (cote du Pacifique,
U.S.A).
Genre Crassostrea Sacco 1897 : valve gauche creuse; forme allongée.
C. angulata LAMARCK : « huitre portugaise » européenne.
C. gigas THUNBERG : « huitre japonaise » (Japon, Corée) cultivée aux U.S.A.; en
tous points semblable a C. angulata.
C. virginica GMELIN : « huitre américaine » ; la plus cultivée aux U.S.A., sur les
coOtes atlantiques.
Moutres. Genre Mytilus LINNE.
M. edulis LINNE : la moule atlantique (large extension); une forme voisine est
connue en Amérique sous le nom de « bay-mussel » (M. edulis diegensis).
M. galloprovincialis LaMARCK : la moule de Méditerranée (existe aussi sur les cotes
atlantiques).
M. californianus CONRAD : la « sea-mussel » des Ameéricains; trés grande espéce.
ESPECES FOUISSEUSES.
Tapes decussatus (LINNE) : « la palourde » de I'étang de Thau.
Tapes aureus (GMELIN) : la clovisse de I'étang de Thau,
Mercenaria mercenaria (LINNE) (Venus mercenaria) : le « hard clam » des Ameéri-
cains, que nous désignerons plus simplement « clam ».

1° La circulation de Peau. Son importance et les facteurs qui la conditionnent.

A densité égale des éléments nutritifs dans le milieu, la quantité qui pourra étre captée par un
Lamellibranche est évidemment proportionnelle a la quantité d'eau pompée par le mollusque.

a) Durée journaliére du pompage. La durée journaliere de l'activité des cils latéraux, qui assu-
rent le pompage de 'eau, n'a jamais été étudiée directement avec précision, mais seulement de facon
indirecte, d’aprés le temps d'ouverture et de fermeture des valves. Cela peut se faire, avec des
mollusques sessiles, en reliant une valve a un rouleau enregistreur par l'intermédiaire d'un kimomaétre.

A strictement parler, les deux phénomeénes, ouverture des valves et activité de pompage, peuvent
étre dissociés dans certains cas (en particulier I'ouverture est parfois imperceptible); cependant on
peut admettre que la liaison est suffisante pour donner des indications intéressantes.

Quelques évaluations (pour des mollusques toujours immergés et a des températures normales):

C. virginica ...... moyenne 225 h  (LoosaNOFF et NOMEJKO, 1946).
C. virginica ...... — 20,0 b (NELson, 1921 ; GALSTOFF, 1928).
O. lurida ........ plus de 20,0 h  (Hopkins, 1931).

M. mercenaria ... 21,5 h  (LoosanoFrF, 1939),

M. edulis ....... 185 a 240 h  (LoosaNOFFE, 1942).

Les auteurs soulignent qu'il existe de grandes variations individuelles. On retiendra que les
mollusques sont actifs en moyenne pendant 80 % du temps au moins; ceci laisse supposer que
beaucoup d’entre eux le sont 24 heures sur 24.

b) Taux de pompage. C'est la quantité d’eau pompée par heure. S'il est relativement facile, entre
diverses espéces de mollusques, de comparer la capacité qu'ils ont de clarifier une eau trouble, il
est beaucoup moins aisé d’établir avec précision la valeur absolue du débit horaire.

Deux méthodes sont utilisées. La premiére, qui a été employée pour les moules et les huitres,
est directe : I'eau exhalée est recueillie et mesurée ; CoLLIER et Ray (1948) décrivent l'appareillage
utilisé ; divers perfectionnements récents permettent méme d’obtenir I'inscription continue des quan-
tités d'eau pompées & chaque instant (DrINNAN, 1964 ; Davips, 1964). L'autre méthode, indirecte, est
fondée sur la capacité de clarifier une eau trouble; la diminution des matériaux en suspension permet
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de calculer le volume d'eau pompée ; pour étre exacts les calculs doivent tenir compte de ce qui se
dépose par décantation et de la variation méme de la concentration au cours du temps (la méme eau
peut étre pompée plus d'une fois par les mollusques) ; tout cela entraine des calculs compliqués (Fox,
SvERDRUP et CUNNINGHAM, 1937) ; une interprétation trop simple du phénoméne de clarification a
souvent été a l'origine de données inexactes et de toute facon, les résultats obtenus par cette méthode
indirecte sont moins strs (WILLEMSEN, 1952).

Quelques évaluations (pour des mollusques de tailles commerciales au moins et a des tempéra-
tures favorables).

Huitres :
C. virginica ...... en général 125 a 18 1/h (LoosANOFF et al., 1946) ;
— — 5 —16 — (GALSTOFF et al., 1947);
— — 10 —22 — (CorLER, 1959);
— maximum 38 — 40 — (CorLIER, 1959; LoosaNoFF, 1965);
O. lurida ......... maximum 26 1/h  (LoosaNOFF et ENGLE, 1947) ;
O. edulis ......... en général 11,5(env.) 1/h (YoncE, 1960).
Moules et autres :
M. californianus . . 1,4; 26; 6,4 1/h (selon la taille) (Fox et al., 1937);
/
M. edulis ... ..... moyenne 1.8 1",h (WILLEMSEN, 1952) ;
{ maximum 46 1/h\
Cardium edule . ... moyenne 0,5 1/h (WILLEMSEN, 1952).

¢) Factures influencant la circulation d’eau. L'importance du débit dépend de nombreux fac-
teurs; les uns relévent directement de l'anatomie et de la physiologie et on peut les qualifier de
facteurs internes ; ils tiennent a 'age, a la taille ou a l'espéce considérée. Les autres sont constitués
par des qualités physiques ou chimiques du milieu qui modifient l'intensité du pompage : ce sont
donc des facteurs externes.

Facteurs internes. Surface de la ciliature latérale. Puisque ce sont les cils latéraux des filaments
branchiaux qui créent et maintiennent la circulation de 'eau, a conditions égales par ailleurs, la sur-
face de la ciliature pourra expliquer en partie les différences observées dans une méme espéce entre
jeunes et adultes et, a taille égale, entre les différentes espéces.

Chez les moules étudiées par WILLEMSEM (1952) si la moyenne est proche de 2 1/h pour les
sujets mesurant 65 a 80 mm, elle n'est plus que de 1 1/h environ pour les moules de 48 mm. CHip-
MAN et HoprkINs (1954) en suivant la méthode indirecte, mais avec du phytoplancton irradié, trou-
vent que des Pecten de 38 a 44 mm filtrent en moyenne 3,26 1/h, alors que les sujets mesurant 65 mm
filtrent 14,72 1/h.

Facilité d'écoulement a travers le mollusque. D'autres caractéres internes interviennent en ren-
dant plus ou moins facile 'écoulement de l'eau a travers le mollusque; tout ce qui contribue a
freiner le passage entre chambre inhalante et chambre exhalante tend a diminuer le débit. Il est pro-
bable, par exemple, que le mollusque peut intervenir activement soit sur la sécrétion du mucus bran-
chial soit, par contraction, sur I'ouverture des espaces interfilamentaires.

YONGE (1960) insiste beaucoup aussi sur l'importance gu'entraine une différence anatomique
entre les huitres plates (Ostrea) et les huitres creuses (Crassostrea) ; chez ces derniéres, 1'eau qui a
traversé les branchies a deux issues pour s’écouler au dehors (de part et d'autre du muscle adduc-
teur), tandis que chez Ostrea la chambre promyale n'existe pas; c’est une des raisons qui explique
que les taux de pompage sont plus élevés chez 'huitre creuse que chez I'huitre plate, et aussi que
les premiéres peuvent plus facilement vivre dans des eaux a turbidité élevée.

Etat sexuel. L'activité des cils semble varier en fonction de I'état sexuel, facteur interne d’ordre
physiologique, avec maximum pendant les phases de repos sexuel et diminution au fur et & mesure
que la gamétogénése progresse.

Facteurs externes. Quelles que soient les particularités anatomiques du mollusque ou son
état physiologique, l'activité ciliaire et parfois 1'ouverture des valves sont sous l'influence de nom-
breux facteurs externes dont les principaux, outre la durée d’émersion et certains agents mécaniques,
sont la température, la salinité, le pH, la turbidité de 'eau, la concentration des matiéres en suspension
et la présence de certaines substances dissoutes.
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L'étude détaillée de chacun de ces facteurs montre que leur intervention est extrémement com-
plexe ; en simplifiant on peut la résumer comme suit.

Influence des émersions dues aux marées. Des mollusques comme les moules, les huitres, les
palourdes peuvent vivre dans des zones qui, sur les rivages atlantiques, découvrent a chaque marée ;
dans le bassin d'Arcachon et en Bretagne, la plupart des parcs d'¢levage sont situés dans cette zone.
Pour les mollusques qui restent a sec plusieurs heures par jour, les durées quotidiennes de pompage
sont forcément plus faibles que pour ceux qui demeurent continuellement immergés, comme dans
I'étang de Thau par exemple. Cette réduction du temps d’activité a des effets trés sensibles sur les
apports alimentaires et, par répercussion, sur la croissance des mollusques. Ure étude de croissance

Gr comparée des mémes huitres placées, les unes dans le bas-
sin d’Arcachon, et les autres dans I'étang de Thau, a donné

- les résultats suivants: de la fin mars a la fin décembre les
20 {-© moyennes de poids sont passées de 10 a 43 grammes dans
g I'étang de Thau et seulement de 10 4 18 grammes dans le
bassin d'Arcachon (LE DANTEC et RammBauLT, 1965). Dans
le méme ordre d'idées, WALNE (1958) présente les résultats
d’expériences trés démonstratives montrant la répercussion
des temps d'émersion sur la croissance de I'huitre plate
(O. edulis). Des casiers d'huitres sont déposés a différents
niveaux découvrant plus ou moins longtemps a chaque
L ° marée. De la corrélation linéaire qui lie les deux valeurs,
o durée d’émersion et croissance (fig. 4}, il déduit que les hui-
L g | T /o tres qui resteraient a sec pendant 30 % du temps (soit & peu

o 10 20 prés plus de 7 heures par jour), auraient une croissance
Fic. 4. — Accroissement du poids (en gram- nulle. Il en tire aussi la suggestion intéressante que l'acti-
mes) en fonction des pourcentages des vité alimentaire déployée durant les 70 % du temps restant

durées démersion dues aux marées (%)  pe fajt qu'entretenir le métabolisme basal et 1'¢laboration des
dans la riviere de Conway (P.R. WAaLNE,

o ¥

10

1 1 3

Des [acteurs mécaniques (comme le choc des vagues) peuvent provoquer la fermeture des valves.

La température. En général la température n'a une influence sensible sur la durée d’ouverture
des valves que lorsqu’elle descend relativement bas (au-dessous de 10°). Chez O. lurida, selon Hop-
KINS (1931), on n'observe pas de différence marquée entre 7 et 17°; le clam est presque toujours
ouvert au-dessus de 8° (LoOSANOFE, 1939), et toujours fermé & partir de 3°. Selon Dogson (1928),
O. edulis demeure fermée & partir de 3° également. La moule, aussi bien l'européenne que sa variété
américaine, est beaucoup moins sensible au froid ; selon Dogson (1928) son activité reste normale
de 0 a 26°, et au-dessous de 0° elle filtre encore, mais seulement la nuit. LoosaNOFF (1942) a
indiqué une certaine analogie de comportement chez le clam : entre 5 et 15° les valves demeurent
plus souvent fermées le jour que la nuit. En général cependant, cette différence diurne-nocturne ne
s'observe que pour les températures anormalement basses.

C'est principalement la température qui explique les différences importantes de croissance entre
les mollusques de méme espéce élevés dans les mémes conditions (toujours immergés, par exemple)
mais a des latitudes trés éloignées ; LoosaNOFF (1965) note que C. virginica dans le golfe du Mexi-
que atteint la taille de 89 mm en deux ans, alors que plus au nord, a Long-Island, il lui faut 4 ou
5 ans pour arriver a cette taille et MEDCOF (1961) précise que la méme espéce, au Canada, n’atteint
la taille marchande de 76 mm qu’a I'age de 4 & 7 ans. Sur nos huitres de I'étang de Thau (C. angu-
lata) cet effet de la température se marque par une diminution sensible dans le taux de croissance
de décembre a mars (de 5 a 10° la croissance est nulle cu presque, de 10 a 15° elle est trés lente,
au-dessus de 15°¢ elle est active) (RammBauLt, 1964 ; LE DaANTEC et RAmBAULT, 1965) ; pour les
moules (M. galloprovincialis) qui vivent exactement dans le méme milieu, leur caractére beaucoup
plus eurytherme fait que le ralentissement de croissance est moins accentué {ARNAUD, 1965).

La salinité. L'optimum de salinité est trés variable selon les espéces. La encore la moule méditer-
ranéenne se montre beaucoup plus tolérante que l'huitre. RENzoONI (1963) obtient expérimentale-
ment des taux de pompage élevés pour des salinités allant de 22 a 42 %, (optimum : 32 & 37 %,} avec
M. galloprovincialis, alors que pour l'huitre plate, si le rendement est excellent entre 32 et 37 %,
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et encore bon a 27 Y%, il devient médiocre pour 22 et 42 %,. Dans nos étangs méditerranéens, nous
avons constaté que la croissance de lhuitre portugaise devenait infime pour des salinités de 15 a
20 %o, alors que celle de la moule demeurait excellente (RamBauLT, 1964; LE DANTEC et Ram-
BAULT, 1965 ; ARNAUD, 1965).

Le pH. Des changements de pH peuvent provoquer la fermeture des valves. Par ailleurs, un

milieu acide ralentit 'activité ciliaire chez Mytilus ; tout battement cesserait a pH = 5; alors que
chez C. virginica, a pH = 4,25 le pompage ne serait encore inférieur que de 10 % au pompage
maximum.

La turbidité des eaux. Si une faible turbidité due a la vase peut stimuler le pompage des hui-
tres particuliérement cles huitres creuses (Crassostrea), des concentrations élevées le ralentissent.
LoosaNOFF (1965) rapporte que chez les Crassostrea virginica vivant habituellement dans des eaux
claires, I'addition d’environ 0,6 g de vase par litre abaissait le taux de pompage a 68 % du taux

normal. Ce phénoméne, plus ou moins sensible selon les espéces, semble général chez les Lamelli-
branches.

NEeLsoN (1921) présente deux kimogrammes qui montrent l'influence de la turbidité sur les mou-
vements des valves de C. virginica : les mouvements de fermeture brusque sont beaucoup plus
nombreux chez un sujet, si I'eau ou il est placé contient 0,2 g/litre de matiére en suspension, que
si elle en renferme moitié moins.

Une concentration excessive de phytoplancton peut créer une turbidité particuliére capable de
provoquer aussi un ralentissement ou méme un arrét de l'activité ciliaire des mollusques (ce point
sera examiné dans un autre chapitre).

Les substances dissoutes. Depuis quelques décennies, les recherches sur les milieux marins ont
mis en évidence la présence de substances organiques particuliéres dans ces eaux ; généralement en
petite quantité, elles sont issues du métabolisme des organismes; ces « métabolites externes » (vita-
mines, hormones, toxines) peuvent avoir une influence importante, favorable ou défavorable, sur la

physiologie des étres aquatiques (PErRES et DEVEZE, 1963) et déclencher I'ouverture ou la fermeture
des valves (GALSTOFF et al., 1947).

CoLLIER et ses ccllaborateurs (1953) ont plus spécialement attiré I'attention sur l'existence d'une
substance organique (ayant les mémes réactions que les glucides) dont la concentration a une influ-
ence trés nette sur le taux de pompage de l'huitre ameéricaine. Des observations prolongées ont
montré que l'activité de I'huitre répondait directement et quantitativement & la présence de cette
substance et qu’en particulier si sa concentration n'atteignait pas un certain seuil, les huitres, apreés
s'étre entrouvertes comme pour « goliter » le milieu, se refermaient. Le méme CoLLIER (1959), a
la suite d'une analyse minutieuse du taux de consommation de l'oxygéne en fonction des différents
taux de pompage de l'huitre, y trouve la confirmation que la concentration des hydrates de carbone
joue le role d'indicateur de la richesse du milieu en nourriture. Depuis les travaux de GUILLARD et
‘WAaNGERSKY (1958), on sait que de nombreux microorganismes libérent effectivement des hydrates
de carbone dans le milieu et que, plus les organismes sont nombreux plus la concentration globale
des glucides est élevée. Ainsi l'huitre, selon COLLIER, aprés avoir « testé » le milieu, & un taux de
pompage ot elle dépense le minimum d'énergie (12,5 1/h), « saurait» si 1'abondance de mnourriture
justifie une dépense d’activité plus élevée. De plus, I'auteur n'exclut pas que l'huitre utilise direc-
tement ces hydrates de carbone pour couvrir ses dépenses énergétiques de pompage.

20 Sélection des particules.

Soit une eau ou sz trouvent des Lamellibranches actifs et contenant en suspension les divers
matériaux indiqués (particules inorganiques, tripton, planctontes, bactéries, etc.). Tout ce qui est
entrainé a lintérieur du mollusque avec 1l'eau inhalée va-t-il étre tamisé et, parmi ce qui est tamisé,
tout est-il conduit jusqu’a la bouche et ingéré ? Autrement dit, quelle est I'efficacité¢ du tamisage de
I'appareil collecteur et quelles sont ses possibilités de triage parmi les matériaux arrétés : telles sont
les deux questions qui seront examinées dans ce paragraphe.

L’efficacité du tamisage. Avant d'aborder la question du tamisage branchial proprement dit,
on peut se demander si toute l'eau pompée par le mollusque traverse nécessairement les branchies
et donc si la totalité du matériel en suspension est soumise & ce tamisage. La réponse doit probable-
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ment étre différente pour les diverses espéces de Lamellibranches. KELLoG (1915) a attiré l'attention
sur le réle possible d'une membrane palléale que Dobcson (1928) a désignée sous le nom de
« velum » et qu'il a observée particuliérement chez Mytilus edulis ; il pense que ce velum intervient
quand la concentration des particules est trés élevée et que, dans ce cas, il détourne une partie du
courant inhalé vers la partie postérieure.

Sur lefficacité du tamisage lui-méme, les avis des chercheurs sont variés et contradictoires.
Pour résumer disons que, d'un coté, la possibilité pour les branchies de retenir pratiquement tous
les éléments est quasi-unanimement admise et que l'on constate par exemple que des particules aussi
ténues que les bactéries (Zo BELL et FELTHAM, 1938) ou que les colloides non centrifugeables comme
le rouge-Congo (Fox et CoEg, 1943) peuvent étre arrétées. D'un autre c¢6té, cependant, divers auteurs
(notamment LoosaNOFF et ENGLE, 1947 ; KoRrRINGA, 1949 ; JORGENSEN, 1943, etc.) observent qu'un
fort pourcentage de petites particules traverse parfois les branchies sans étre retenu. LOOSANOFF
(1965) note ainsi que 10 a2 50 % seulement des bactéries contenues dans 'eau de mer sont fixées par
les branchies. On est conduit & admettre que le mollusque ne se nourrit pas forcément pendant tout
le temps qu'il pompe. VERWEY (1952) pense qu'a cet effet, selon les circonstances, l'animal peut
intervenir activement, soit sur la sécrétion du mucus branchial, soit, par contraction, sur 'ouverture
des espaces interfilamentaires.

En définitive, il semble que les branchies peuvent tout arréter mais qu'elles ne le font pas néces-
sairement toujours.

Les pseudoféces. Parmi les matériaux retenus par les branchies, enrobés de mucus et pris en
charge par les cils nourriciers, une partie est rejetée dans la cavité palléale et évacuée sans étre
ingérée : ce sont les pseudoféces, tandis que le reste est conduit jusqu'a la bouche et introduit dans
le tube digestif. Le probléme est de savoir si, dans ce fractionnement en deux parts, intervient une
sélection autre que celle qu'entrainent les dimensions de la bouche.

Il est nécessaire de préciser a ce propos que les plus grands objets signalés dans les contenus
stomacaux mesurent environ 1 mm, quand il s’agit de particules fines et longues (comme les algues
filamenteuses), et de 200 a 300 u pour les autres. Ces dimensions maximales s'entendent pour les
mollusques adultes, pour les larves les particules ne devant pas dépasser 10 p. Autrement dit, au
point de vue dimensionnel, les possibilités d'ingestion correspondent, au maximum, au domaine du
microplancton (100 w @ 1 mm) et c’est pour les éléments appartenant a ce groupz ou aux caté-
gories de tailles inférieures que se pose le probléme d'une éventuelle sélection. Les données sur ce
sujet reposent essentiellement sur I'examen comparé des contenus stomacaux et des pseudoféces.

La encore, la consultation de nombreux auteurs est plutdt déroutante ; pour en dégager quel-
ques conclusions solides il faut sérier la question en envisageant différentes circonstances : le
cas ot le matériel en suspension dans les eaux n'est pas trés abondant et le cas inverse, d’une part,
le comportement comparé de diverses espéces de mollusques, d’autre part.

Si les eaux sont relativement claires, la quantité des pseudoféces, sans étre nulle, est peu élevée,
et on peut admettre qu'il existe alors une certaine sélection entre les particules organiques et inor-
ganiques ; sélection grossiére, car elle ne parait reposer que sur la taille, et peut-étre le poids, des
particules. Par exemple, YONGE (1923) note que des grains de sable de taille moindre que certaines
Diatomées mais plus lourds sont rejetés. CoE (1947) remarque que les phytoplanctontes, comme les
Ceratium, ayant des cornes de 200-300 p, ou des Diatomées « épineuses », sont refusés. Mais, ces
réserves f[aites, on admet en général que la sélection ne va pas au-dela, et que, dans les contenus
stomacaux, se retrouvent pratiquement tous les éléments en suspension dans l'eau : Dinoflagellés,
Diatomées, Bactéries Zoospores, Flagellés, Ciliés (particuliérement les Tintinnides), gamétes, ceufs
et larves, détritus organiques et particules inorganiques (sable fin et débris coquilliers). Autrement
dit, la majorité des auteurs se rallie a 'avis de SAvAGE (1925), a savoir qu'il y a toujours une étroite
ressemblance entre la composition des particules en suspension dans I'eau et celle des contenus sto-
macaux.

Quand la turbidité de l'eau est élevée, que ce soit le fait de suspensions vaseuses ou de hautes
concentrations de microorganismes, le rejet des pseudoféces devient trés abondant et on y rencontre
toutes les catégories de particules, y compris de petits organismes agglomérés dans le mucus. Loosa-
NOFF et ENGLE (1947), qui ont étudié les effets de différentes concentrations de microorganismes sur
Crassostrea virginica, précisent que, pour les fortes teneurs, I'émission des pseudoféces est impor-
tante et celle des crottes fécales faible. Il semble donc, dans ce cas, que le mollusque, dans son
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activité de désencrassement des branchies, sécréte beaucoup de mucus et soit dominé par la réaction
de rejet. Paradoxalement, il se nourrirait moins quand la nourriture surabonde. VERWEY (1952) fait
remarquer cependant que si, dans ces circonstances, tout le monde a noté I'abondance des pseudo-
feces, on n'a pas souvent porté attention au rejet des boulettes fécales. Dobcson (1928) a tout de
méme rapporté que des moules vivant en eau vaseuse rejetaient davantage de féces qu'en eau claire.

Si, d'une maniére générale, un pouvoir de sélection qualitative parait inexistant chez les Lamel-
libranches, on doit signaler quelques observations qui vont dans le sens opposé et que mentionne
YoNGE (1960) ; ces expériences indiquent chez Crassostrea virginica (la « portugaise » américaine)
un pouvoir de sélection que n'a pas une huitre plate également américaine. Dans une eau ot se trou-
vaient les deux espéces, MENZEL (1951) mettait en suspension un mélange de carmin, de charbon,
de plancton, de détritus organiques et de vase ; alors que I'huitre plate absorbait tout indistinctement,
I'huitre creuse ne retenait que les éléments organiques et rejetait le carmin et le charbon.

Autre observation, faite par LOOSANOFF, toujours sur Crassostrea virginica : fournissant aux
huitres des organismes d'une culture contenant des algues, des Flagellés, des Diatomées, il note que les
pseudoféces et les excreta n'ont pas la méme teinte. Un examen des pssudoféces montre qu'elles
sont bourrées de bactéries de 2 a 3 p, du genre Chromatium. 1l les isole et en fait une culture ; puis
il les ajoute a une culture d'organismes alimentaires pour les huitres. Les bactéries sont a nouveau
¢liminées dans les pseudoféces. Dans ce cas, il y a bien une sélection non commandée par la taille
des organismes. Ce pouvoir sélectif chez les huitres creuses serait du reste un des caractéres expli-
quant qu'elles vivent bien dans les eaux troubles.

Un autre cas de sélection a été signalé, mais moins affirmativement ; Fox (1936) rapporte, d'aprés
BurEy, la manifestation d'un choix chez la moule de Californie entre les Dinoflagellés et les Diato-
mées ; les premiers formant 97,4 % des contenus stomacaux et les Diatomées 2,6 %, alors que les
proportions dans les eaux étaient exactement inverses. Mais cette observation n'a pas été confirmée
par la suite, méme par Fox qui semblait y avoir attaché d’abord une grande importance.

Evaluation quantitative des pseudoféces. Si beaucoup d'observations concernent les crottes
fécales, on ne trouve pas de données précises sur les pseudoféces. VERWEY (1952) estime, avec réserves,
gu'un Cardium, qui aurait retenu 5000 mg (en poids sec) de matiére organique en un an sur les
branchies, pourrait en avoir éliminé 1200 (soit 24 % ) sous forme de pseudoféces. L'auteur semble
admettre la méme proportion de rejet pour les moules.

Conclusion. Il ressort essentiellement de ces données sur les éléments rejetés et ingérés, que
les contenus stomacaux reflétent toujours plus ou moins la composition du milieu en matiéres parti-
culaires; pour cette raison les Diatomées et les Dinoflagellés constituent certainement la masse la plus
considérable des particules vivantes ingérées; parmi les phytoplanctontes, il est probable qu'une
partie des Ceratium a grandes cornes soit exclue, de méme que beaucoup de Chaetoceros & longues
soies. Mais il convient aussi de rappeler que les particules détritiques organiques peuvent représen-
ter une masse égale ou méme supérieure (BoJE, 1965) et que les bactéries, les Flagellés et certains
Ciliés, s'ils ne forment pas une masse considérable, peuvent &tre trés nombreux; et enfin, que les
formes méroplanctoniques (ceufs, larves, gameétes, spores) peuvent représenter aussi un matériel non
négligeable.

3. - Nature des aliments utilisés.

Il résulte de ce qui précéde que l'examen des contenus stomacaux ne suffit pas pour connaitre
ce qui est effectivement digéré et utilisé pour le métabolisme des Lamellibranches; d’une facon géné-
rale, une part importante du contenu stomacal est faite de particules inorganiques, évidemment inu-
tilisables ; mais la question se pose en outre de savoir ce qui, dans la fraction organique ingérée,
est digéré. L'examen des matiéres fécales est un des moyens de se renseigner sur ce point.

Abondance et composition des matiéres fécales. Les matiéres fécales des Lamellibranches
(et en général des mollusques végétariens) sont rejetées sous forme de crottes relativement fermes
et ayant des tailles et des formes caractéristiques de I'espéce (Moore, 1931).

L'évaluation de le quantité des matiéres fécales émises suppose qu’on connaisse le volume moyen
des boulettes et la fréquence moyenne des émissions. Damas (1935) fait de telles évaluations pour
Cardium edule ; VERWEY (1952), pour la méme espéce et pour Mytilus edulis, tente une évalua-



243

tion globale pour les deux populations vivant en Mer de Wadden ; Fox et Cog (1943) pour Myti-
lus californianus, etc. Les valeurs semblent étre de l'ordre de 1 000 mg (en poid sec) par jour pour
de grosses moules et d'environ 7 mg pour des coques adultes.

L'analyse des matiéres fécales montre qu'elles renferment toujours une certaine proportion de
matiéres organiques : 30 % selon CoE (1945), 20 % en moyenne selon VERWEY (1952).

En plus de ces estimations globales de la matiére organique des féces, reposant sur des analyses
chimiques, on a souvent noté la présence de certains microorganismes intacts. Selon LOOSANOFF et
ENnGLE (1947). les grandes Diatomées (comme Coscinodiscus, Pleurosigma, etc.) s'observent dans les
matiéres fécales; YONGE (1960) y signale la présence de larves de Lamellibranches; selon Cor
(1948), on y retrouve la plupart des Dinoflagellés.

De la présence de tel ou tel organisme intact dans les excreta on a parfois voulu déduire que
le mollusque ne pouvait digérer ces organismes. C'était certainement aller trop loin. Divers auteurs
ont en fait remarqué que les microorganismes intacts étaient surtout nombreux quand la nourriture
était trés abondante (LoosaNOFE et ENGLE, 1947 ; Fox et CoE, 1943, etc.). Autrement dit, le rejet
de particules organiques intactes peut avoir deux causes, soit l'absence de diastases pour les atta-
quer, soit un surabondance d'aliments ; il semble bien en effet que, dans certains cas, les enzymes
soient insuffisantes pour digérer tout le contenu stomacal organique.

Quoi qu'il en soit, pour tirer tous les renseignements de 'examen des matiéres fécales il fau-
drait des travaux beaucoup plus systématiques et précis que ceux qui ont été eflectués jusqu'a présent.

Modes de digestion et diastases. De nombreux chercheurs ont abordé le probléme des possi-
bilités digestives des Lamellibranches a l'égard des particules ingérées, a la fois pour l'é¢tude des
enzymes et des phénoménes digestifs.

Au point de vue anatomique, rappelons trés briévement que l'essentiel de l'appareil digestif
comprend une poche (I'estomac) dans laquelle émerge le stylet cristallin ; la base de celui-ci est logée
dans un ccecum a parois ciliées qui lui imprime un mouvement de rotation continuel ; I'estomac est
englobé dans une masse de couleur sombre (« I'hépato-pancréas » des anciens auteurs) qui est en
réalité un ensemble de tubules ramifiés débouchant dans la cavité stomacale ; les parois de ces diver-
ticules digestifs et de l'estomac possédent des replis et des zones ciliées ; l'action des cils et les mou-
vements de rotation du stylet assurent la circulation et le brassage des particules.

Quant aux phénoménes chimiques de la digestion, ils sont congus de différentes fagons selon
les auteurs. Les controverses peuvent étre schématisées ainsi : pour les uns, la plus grande partie
de la digestion est intracellulaire ; pour les autres, elle se fait dans la lumiere de l'estomac et des
diverticules digestifs ; elle est donc extracellulaire.

Parmi les malacologistes contemporains, YONGE peut étre considéré comme le chef de file des
partisans de la digestion intracellulaire et il est suivi par de nombreux adeptes (entre autres COE,
1948 ; LoosaNoFF, 1965 ; Bojg, 1965). Selon ces auteurs, les seules diastases libérées dans les
cavités digestives sont des amylases et des glycogénases provenant de la dissolution de l'extrémité
du stylet cristallin (lequel se renouvelle continuellement par la base) : ainsi, seuls 'amidon ou le
glycogéne libres peuvent étre digérés dans l'estomac. CoE (1948) ajoute que le suc gastrique contient
en plus, un peu de cellulase, mais en quantité tout a fait insuffisante pour orovoquer la lyse des
parois des Dinoflagellés ou autres organismes & membranes cellulcsiques. Tout le reste de la diges-
tion serait intracellulaire et assuré surtout par les cellules des tubules digestifs, mais aussi par des
cellules sanguines phagocytaires capables de traverser les parois de l'estomac dans les deux sens

(voir YoNGE, 1960, fig. 19 et 20).

En conséquence, ces auteurs (et notamment CoOE, 1948 et BoJe, 1965) admettent que, parmi
les particules ingérées, seules celles qui sont de taille a étre englobées par les cellules digestives
seront digérées, c'est-a-dire celles qui appartiennent au domaine du nanoplancton (Flagellés, petits
Dinoflagellés, petites Diatomées).

A lopposé des partisans de la digestion presque exclusivement intracellulaire, ManNsour (1946)
et Mansour-Bex (1946), d'aprés des études sur Tridacna et Pinctada, pensent que la digestion
extracellulaire est beaucoup plus importante et que les cellules des diverticules digestifs libérent
en abondance les lipases et protéases qu'elles contiennent et que ces enzymes sont capables d'assurer
la digestion d’éléments relativement grands.
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CoE (1948) fait remarquer que tous les mollusques n'ont peut étre pas le méme mode de diges-
tion, et malgré les observations précitées, conclut que, d'une fagon générale, la digestion extracel-
lulaire chez les Lamellibranches est peu développée. En revanche, l'existence d'une digestion intra-
cellulaire et par phagocytose parait bien établie chez beaucoup de Lamellibranches communs.

Utilisation comparée du plancton et du tripton. Personne ne conteste que les petits orga-
nismes du plancton, au moins, peuvent étre ingérés, et donc servir a entretenir le métabolisme des
Lamellibranches ; mais la petitesse des éléments, qu'exige la digestion intracellulaire, réduit beaucoup
leur importance sur le plan quantitatif. CoE (1948) n’hésite pas a dire que les Dinoflagellés ne sont
pas utilisables a I'état vivant et que la plupart des Diatomées sont trop grandes pour étre digérées.
Par ailleurs, PETERSEN et JENSEN (1911) ont attiré l'attention sur le réle possible des détritus orga-
niques, et, depuis, la question de lutilisation et de la valeur alimentaire du tripton a fait I'objet de
nombreuses controverses.

Nous avons vu que dans certaines eaux cotiéres ces débris pouvaient former plus de 50 %
de la matiére organique particulaire (BoJe, 1965 ; JORGENSEN, 1962). SAVAGE (1925), de son cété,
estime que le tripton constitue plus de 90 % du contenu stomacal de 'huitre et qu'il est sa principale
source de nourriture. GAVARD (1927) s'est efforcé de trancher la question expérimentalement en
nourrissant des huitres pendant un an, exclusivement avec des broyats de crustacés, de poissons,
ou d'algues, les sujets-témoins ne recevant aucune nourriture. Les différents lots d’huitres nourries
ont augmenté leur poids d'environ 25 %, alors que les huitres témoins ont perdu 15 % du leur. Les
précautions prises semblent exclure la possibilite de l'intervention d'une flore bactérienne ou planc-
tonique dans les milieux enrichis.

VERWEY (1952) pense que les détritus peuvent étre digérés mais n'ont qu'une valeur alimen-
taire inférieure. PERES et DEVEZE (1963) expriment la méme opinion. Cette facon de voir est confirmée
par les minutieuses analyses de BoJE (1965) : en confrontant les accroissements de poids de Mytilus
edulis (poids de chair et poids des valves) avec les teneurs du milieu en petit plancton vivant et
en tripton, il arrive a la conclusion qu'en moyenne 20 a 30 % du matériel organique est fixé en
poids de chair, mais que le pourcentage est plus faible si les détritus organiques sont abondants et
d'autant plus qu’ils sont davantage décomposés.

Finalement, l'opinion de CoE (1948) parait juste: pour lui, tous les organismes des eaux ma-
rines peuvent é&tre considérés comme une nourriture potentielle pour les Lamellibranches; pour
étre utilisables il suffit qu'ils soient de taille suffisamment petite, soit a 1'état vivant, soit sous un
état finement divisé ; selon cet auteur, mais ceci est peut-étre plus contestable, c’est cette fraction
détritique qui fournit la plus grande part de l'alimentation. En tout cas, ceci n'est pas en contra-
diction avec le fait que les fortes croissances des mollusques coincident avec les fortes teneurs en
plancton ; car, plus le milieu est riche en organismes relativement fragiles et éphémeéres, plus il y
aura de débris organiques.

Quant aux bactéries, les avis semblent unanimes pour reconnaitre que certaines au moins
peuvent étre digérées. Zo BELL et FELTHAM (1938) ont pu faire vivre, et méme gagner du poids,
a des Mytilus californianus en les nourrissant exclusivement avec des bactéries de culture. De toute
fagon, méme avec des nombres extrémement forts de sujets (CoE les évalue a 45 millions par litre),
leur masse ne représente qu'un trés faible apport alimentaire.

Les matiéres organiques dissoutes. Les Lamellibranches (et d'une facon générale les Inverté-
brés) peuvent-ils absorber directement les substances organiques dissoutes et les utiliser pour leur
métabolisme ? C'est une question qui a été trés discutée et n'est peut-étre pas absolument close.

Le nom de PuTTER (1907) reste attaché a ce probléme des substances dissoutes ; il acquit la
conviction que la plupart des Invertébrés marins pouvaient, et devaient, en grande partie, se
nourrir & partir de la fraction organique soluble des eaux, appuyant cette thése sur le fait que,
selon lui, ce matériel dissous était beaucoup plus abondant que la fraction particulaire. En réalité,
peu de données solides concernent la teneur des eaux en matiére organique dissoute ; celles dont
on dispose semblent montrer que, dans les zones cétiéres ou lagunaires, elle est en effet relativement
forte, souvent plus élevée que celle des mati¢res organiques particulaires (voir par exemple : FRAGA,

1960 ; Fraca et Vives, 1960).

En [fait les dosages relatifs & l'absorption de matiére organique dissoute sont trés délicats et,
selon SVERDRUP et al. (1942), les recherches de Krocu (1931) et de Bonp (1933), postérieures a
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celles de PUTTER, indiquent que cette matiére ne peut étre utilisée par les animaux. Aussi peut-on
dire gu'actuellement la grande majorité des auteurs considére que les substances dissoutes n'ont
aucun réle alimentaire direct (citons : Cor, 1948 ; Fraca et VIvEs, 1960 ; LoosANOFF, 1965 ; BoJE,
1965, etc.). En revanche, divers travaux ont montré que les bactéries pouvaient les utiliser, si bien
qu'il existe certainement un enchainement entre les termes suivants : richesse en substances orga-
niques dissoutes - abondance des bactéries - minéralisation

50|mg-Hl S S I Y intense - grosse production de phytoplancton (HarVEY, 1960).
I //__‘F De plus, sans parler des substances minérales dont 'absorp-
30 /"; b tion directe par les branchies ou le manteau a été prouvée,
20 e /—~—H  notamment pour les ions PO, (RonkiN, 1950, et PoMEROY et
l \ ] AT Hasxin, 1951-1954, cités par Franc, 1960) et pour l'ion Cat+
10 L (L L4l (WILBUR, 1964), certaines observations concernant des substances
‘ // { organiques méritent d'étre mentionnées. C’est ainsi que RANSON
L | } / { (1927 et 1951) a repris a son compte les théses de PUTTER et, en
ST | =<1, | particulier, s'est efforcé de démontrer qu'en partie, au moins, les
3 La”, pigments assurant le verdissement des huitres de Marennes péné-
e trajent directement dans les branchies et s'y fixaient (voir sur ce
2T 1 = méme sujet : BacuaracH, 1935 ; BacHRACH et SiMoNET, 1936).
' 2 /H On doit citer enfin, et surtout, les travaux récents de COLLIER
T R et al. (1953), de GuiLLARD et WANGERSKY (1958) et de COLLIER

2 5 10 20 40 ; : , ! .
Fic. 5. — Consommation des hydrates (1959) qui soulignent, d'une part l'aboncdance des hydrates de

de carbone a divers taux de pompage.
En abscisses, les taux de pompage en
litre par heure (I/H); en ordonnées,
les consommations d’hydrates de car-
bone en mg par heure. Les points

carbone libérés par les végétaux, d'autre part leur influence sur
le taux de filtration des huitres et, semble-t-il, leur utilisation
pour couvrir les dépenses énergétiques dues a l'activite de pom-
page. Dosant les hydrates de carbone dans l'eau inhalée et

exhalée, CoLLIER constate en effet que les taux de consomma-
tion mesurés suivent de trés prés la courbe théorique de consom-
mation obtenue en supposant que tout l'oxygéne absorbé sert a
I'oxydation des glucides (fig. 5).

Si de telles observations se répétaient et que leur interpré-
tation se confirme. la vieille théorie de PUTTER connaitrait un
regain d'actualité, mais il demeurerait que la teneur des eaux en
substances nutritives dissoutes serait liée & I'abondance du phytoplancton.

représentent les consommations réelles
mesurées : la courbe en tirets a été
établie en supposant que tout l'oxy-
géne consommé sert a oxyder les
hydrates de carbone. On remarquera
le parallélisme étroit entre la courbe
théorique et le nuage des points expé-
rimentaux (Extrait de COLLIER, 1959.)

Nourriture des larves. L'¢levage des larves en laboratoire est le domaine ot les recherches
sur les Lamellibranches ont enregistré les progrés les plus spectaculaires au cours des deux der-
niéres decennies. Les travaux effectués dans cette voie a la station de Conway en Angleterre et au
laboratoire de Milford aux Etats-Unis sont particuliérement bien connus (entre autres, pour les tra-
vaux de Conway: CoLE, 1938 ; WALNE, 1956 et 1959 ; pour Milford : Davis, 1953 ; Davis et GuiL-
LARD, 1958 ; LoosANOFF, 1954-1965 ; LoosaNOFF et Davis, 1963). Des recherches ont également été
poursuivies au Japon, & Onagawa (IMA[ et al., 1954), mais elles ont eu une moindre diffusion.

Les techniques sont suffisamment avancées pour que, en Angleterre par exemple, on envi-
sage une production commerciale de naissains d'huitre plate dans les années qui viennent (WALNE,
1965). En dehors de lintérét économique escompté, l'élevage en laboratoire a déja contribué a
enrichir nos connaissances sur de multiples aspects de la biologie des larves (et aussi parfois des
adultes); des renseignements trés précis sur leurs besoins alimentaires tant qualitatifs que quanti-
tatifs ont notamment été acquis. Pour ces élevages, en effet, la nourriture fournie aux larves est
contrélée. Ainsi, & Milford, a l'origine on utilisait pour nourrir les larves des cultures mélangées
ot dominaient les Chlorelles (LoosaNOFF et Davis, 1960), et I'on obtenait déja de bons résultats
pour le développement complet de larves d'Ostrea, Crassostrea, Venus, Mya, Mytilus, etc.

Tres vite, cependant, les avantages des cultures monospécifiques s'imposérent; dés lors, des
expériences trés précises purent étre effectuées sur la valeur alimentaire comparée de nombreux
microorganismes et sur l'optimum de concentration des diverses cellules nourriciéres en fonction
de la densité des larves. Il n'est pas possible ici de faire état de toutes les données obtenues;
seules les plus caractéristiques seront exposées sommairement.
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D’une maniére générale, les aliments fournis sous forme de microorganismes vivants ont seuls
donné de bons résultats. Ainsi, LOOSANOFF (1954) signale que les détritus organicues ne sont
utilisés, ni par les larves de clam, ni par celles des huitres. Cependant le méme autevr (1965)
souligne les progrés des recherches actuelles ponr nourrir les larves avec des produits desséchés.
Avec certaines alques séchées on a déja obtenu un bon développement des larves de certains
I.amellibranches comme le clam, alors que celui des larves d'huitres n'a pu l’é¢tre encore avec ce
mode d'alimentation, méme si les cellules desséchées sont celles qui, a l'état vivant, se révelent
les plus favorables.

La disparité marquante dans les besoins nutritifs des larves des différentes espéces est du
reste un autre trait saillant. LOOSANOFF (1954) note par exemple que les larves du clam se nour-
rissent bien de Thiokactéries, tandis que les larves d'huitres n'utilisent ni celles-ci ni aucune des
treize autres espéces de bactéries essayées.

Il est prouvé en cutre que les seuls éléments capables d'étre ingérés appartiennent a I'ultranano-
plancton. Les dimensions de la bouche des larves étant de I'ordre de 10 u, les cellules dont elles
se nourrissent sont de dimensions intermédiaires entre celles des bactéries et 10 p.

L'étude a notre connaissance la plus importante qui ait été faite sur la valeur alimentaire de
ces microorganismes de tailles intermédiaires est celle de Davis et GuiLLARD (1958) : 12 espéces
appartenant a 10 genres ont été expérimentées comme nourriture pour les larves de Mercenaria
mercenaria et pour celles de Crassostrea virginica. 1l s'agit de 4 espéces de Chrysomonadines (fla-
gellés autotrophes) : en particulier [sochrysis galbana et Monochrysis lutheri; les autre espéces
étaient des Chlorophycées, mobiles (comme Dunaliella, Chlamydomonas, Platymonas) ou sans
flagelles (comme Chlorella, Chlorococcum). Parmi ces derniéres, certaines sont a parois cellulosiques
relativement épaisses, alors que les autres sont des formes nues.

Les résultats au point de vue qualitatif se résument ainsi :

Isochrysis galbana et Monochrysis lutheri (formes nues) se sont révélées les meilleurs aliments
aussi bien pour les larves du clam que pour celles de I'huitre ;

un mélange de plusieurs espéces donne des résultats supérieurs a la fourniture de la méme
quantité de chacune d'elles ;

d'une maniére générale, et surtout pour les larves d’huitres, les flagellés nus permettent un
meilleur développement que les formes a parois plus ou moins épaisses, mises & part certaines espéces
qui se sont montrées toxiques (comme Prymnesium parvum);

les larves d'huitres, au moins dans les premiers stades, utilisent difficilement les formes a
membrane cellulosique, alors que les larves de clam le peuvent.

Au total, la présence, et sans doute 1'épaisseur, des parois cellulaires, ainsi que le degré de
toxicité des métabolites externes, paraissent étre les facteurs dont dépend la valeur alimentaire des
microorganismes.

Au point de vue quantitatif, méme les plus fortes concentrations essayées d'[sochrysis gal-
bana et de Monochrysis lutheri (4 a 500 000 cellules/ml) ont conduit a de bons résultats, alors
que des concentrations moitié moindres de Chlorella se sont révélées toxiques.

L'optimum avec [sochrysis galbana était de 400 000 cellules/ml pour les larves d’huitre et de
200000 pour celles de clam; pour l'un et l'autre l'optimum avec Monochrysis lutheri était de

250 000 cellules/ml.

WALNE (1959), en utilisant un isotope radicactif, a démontré que lassimilation optimale
d’l. galbana par la larve d'Ostrea edulis était obtenue pour une concentration constante de
100 000 cellules/ml; d’'aprés le méme auteur (1964), l'observation de la diminution des cellules dans
le milieu suggeére que chaque larve d’O. edulis ingére de 20 000 a 40 000 cellules par jour.

Enfin, pour les essais de production commerciale de naissain, WALNE (1965) indique qu'/so-
chrysis galbana est utilisé seul. Si les tentatives d'alimentation a partir de cellules desséchées,
signalées par LoosaNOFF (1965), réussissaient, comme l'auteur le laisse espérer, un énorme progrés
pratique serait réalisé.

Conclusion. Mises a part les recherches relatives a la nourriture des larves, en pleine évolu-
tion, cette revue des problémes concernant la nutrition des Lamellibranches filtreurs montre que des
inconnues subsistent guant a la nature des aliments directement utilisés et surtout quant a I'impor-
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tance relative du role des différentes [ractions organiques contenues dans l'eau : plancton, tripton,
et éventuellement, substances dissoutes.

On peut cependant considérer comme acquis que les éléments du nanoplancton constituent un
aliment de choix ; que les petites particules détritiques sont également digérées, mais semblent
avoir une valeur nutritive inférieure.

Enfin, quelle que soit la forme des substances organiques directement utilisées, il reste qu'en
définitive I'abondance de la nourriture est étroitement liée a celle du phytoplancton, c'est-a-dire
a la production primaire.
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REPRODUCTION ET STADES PLANCTONIQUES DES MOLLUSQUES

par R. RAIMBAULT

A. La sexualité chez les Lamellibranches. B. Le cycele sexuel. a) Méthodes d’étude. b) Cycles
de Lamellibranches communs. ¢) Quelques facteurs influencant le cycle. — C. Stades planctoniques.
a) Gametes et embryons. b)Larves véligéres. 1° Caractéres externes. 2° Organisation interne. 3° Durée
de la vie planctonique et facteurs qui la conditionnent : 4ge des géniteurs et viabilité des gamétes,
variabilité individuelle, influence de la température, influence de la salinité, influence de la turbidité,
intervention des substances chimiques, action des prédateurs, facteur alimentaire. -— D. Fixation et
métamorphose. a) Etude descriptive. b) La collecte du naissain. 1° Facteurs influencant les fixations.
2° Collecteurs utilisés. - - Bibliographic.

Les travaux concernant la reproduction et la biologie des larves de mollusques sont encore plus
nombreux que ceux qui touchent leur alimentation. De plus, dans ce domaine, tout est sous le signe
d'une extréme variabilité et il est souvent difficile de définir de facon précise les caractéres de la repro-
duction d'une espéce donnée. Non seulement, le schéma général subit des modifications particuliéres
a chaque milieu, mais encore, dans un méme milieu, il varie d'une année a l'autre. Les mollusques
déja trés dépendants du milieu sur le plan nutritif, ne le sont pas moins dans les modalités de leur
reproduction.

Pour rester dans les limites du théme proposé, nous nous en tiendrons aux Lamellibranches
qu'intéresse la conchyliculture. En outre, notre étude ne sera pas poussée dans le détail mais pré-
sentée comme un schéma susceptible de servir de cadre a une information ultérieure plus compléte.

Avant d'aborder l'examen des stades planctoniques (ceufs et larves), nous rappellerons quel-
ques données concernant la sexualité des Lamellibranches; des précisions sur le cycle sexuel permet-
tront notamment de définir les périodes pendant lesquelles ces ceufs et larves peuvent se rencontrer
dans le plancton.

A. - La sexualité chez les Lamellibranches.

Ces mollusques sont en grande majorité gonochoriques: chaque individu est soit male, soit
femelle. D'aprées CoE (1945), 4 % seulement des espéces de cette classe seraient normalement
hermaphrodites. Mais, parmi ces derniéres, toutes sortes de modalités s'observent que l'on a tenté
de classer de diverses maniéres (CoE, 1943 et 1945 ; Bacct, 1951). Nous noterons simplement celles
que l'on rencontre chez quelques espéces communes.

Les moules, M. edulis et M. galloprovincialis, sont unisexuées ; les hermaphrodites sont rares,
de l'ordre de 1 sur 1 000, ausi bien chez les sujets des cotes atlantiques que chez ceux de Meédi-
terranée (LUBET, 1959 ; REnzoni, 1961 b; Bourcart, 1964).

La palourde, Tapes decussatus (L.), est aussi unisexuée (VILELA, 1950). Dans I'étang de Thau,
I'examen d’un millier au moins d’exemplaires n'a pas permis de reconnaitre simultanément les deux
catégories de gamétes (ARNAUD et RamvBauLT, 1963).

La sexualit¢ du clam, Mercenaria mercenaria (L.), est un peu plus complexe ; en régle géné-

rale, pendant les deux premiéres années, ces mollusques sont histologiquement hermaphrodites, mais
ils n'émettent que des spermatozoides ; ensuite, les uns continuent a fonctionner définitivement comme
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males, avec ovogonies plus ou moins atrophiées, alors que les autres présentent le phénoméne inverse;
on peut dire que les adultes fonctionnent comme des unisexués mis a part un faible pourcentage d'her-
maphrodites simultanés (LOOSANOFF, 1937).

Quant aux huitres, elles sont hermaphrodites et fonctionnent comme telles, mais en régle
générale les émissions des deux sortes de gamétes ne se font pas en méme temps ; la maturation est
asynchrone. Les genres Ostrea et Crassostrea offrent par ailleurs quelque différence dans l'alter-
nance des phases males et femelles. Chez 'huitre plate (O. edulis, O. lurida), le décalage dans la
maturation des spermatozoides et des ovules n'est pas trés important, si bien qu'elles peuvent fonc-
tionner alternativement comme male et comme femelle plusieurs fois par saison (de 2 a 6 environ);
cette fréquence dépend beaucoup de la température ambiante et donc de la latitude (CoLE, 1942 ;
CoE, 1945 ; YONGE, 1960, etc.). Quant aux huitres creuses (genre Crassostrea) elles présentent une
succession de phases beaucoup plus confuse ; en régle générale, on admet qu'il y a encore alternance
fonctionnelle, mais le décalage dans la maturation des gameétes est plus fort et irrégulier. Au cours
d’une saison, beaucoup de sujets n'émettent de produits que de 'un ou de 'autre sexe. Chez C. vir-
ginica, cependant, existe une petite proportion d'hermaphrodites simultanés et de sujets unisexués (CoE
1945 ; LoosaNoFF, 1965) et il est probable que ces modalités se retrouvent chez les autres Crassostrea.

Notons enfin que chez les huitres comme chez le clam, la protandrie est générale, les jeunes,
dans leur grande majorité, fonctionnant comme males.

B. - Le cycle sexuel.

Dans I'ensemble des pays tempérés, l'activité sexuelle des Lamellibranches n’est pas continue ;
elle se déroule suivant un cycle plus ou moins régulier qu'il importe de connaitre.

a) Méthodes d’étude.

Les méthodes utilisées pour analyser le cycle sexuel d'une espéce sont de trois types qui se
complétent mutuellement.

La premiére consiste & examiner l'état des gonades; dans de nombreux cas, le simple examen
macroscopique d'un certain nombre de sujets suffit pour indiquer ou en est l'activité sexuelle de
la population. D’aprés CHIPPERFIELD (1953), mais en simplifiant, on peut distinguer trois grandes
phases dans le cycle sexuel : phase de repos au stade 0 (gonades vides de gamétes et bourrées de
réserves de glycogéne) ; phase de gamétogénése active aux stades 1 et 2 (les gameétes sont en cours
d’élaboration) ; phase de maturité au stade 3 (les gamétes sont bien différenciés et les émissions peu-
vent avoir lieu) ; tous les états compris entre la premiére maturation annuelle et le retour au repos
sexuel sont classés dans ce stade 3 (LuBgT, 1959 ; MARTEIL, 1960).

La deuxiéme méthode, qui consiste a contrdler 'apparition, l'augmentation de nombre, puis la
disparition des larves dans le plancton, n'est évidemment applicable que pour les larves identifiables
sans erreur possible. Nous verrons que, dans les régions ostréicoles, ot la collecte du naissain est d'un
intérét capital, il est trés important de prévoir les divers moments ot les larves seront émises et se
fixeront. Chaque année, sur les rivages atlantiques, il revient aux diverses stations conchylicoles
de I'Institut des Péches de tenir les ostréiculteurs au courant de ces prévisions. Pour ce faire, les deux
premiéres méthodes qui viennent d’étre succinctement décrites sont employées (Boury, 1928 ; Mar-
TEIL, 1960).

Une troisieme méthode peut apporter des informations sur le cycle sexuel ; elle consiste a sur-
veiller d'une fagon suivie l'apparition des plus petites formes fixées identifiables. Bien qu’elle ait tou-
jours son intérét propre (REYNOLDS, 1963, par exemple, I'a utilisée pour suivre les fixations des moules),
elle est particuliérement requise dans les cas ot les formes larvaires plancteniques d'une espéce ne
sont pas connues ou ne peuvent étre distinguées de celles d'autres espéces. C'est ainsi que VILELA
(1950) a di procéder pour ses recherches sur le cycle sexuel des palourdes du Portugal. Nous-méme
avons commencé une étude des palourdes de l'étang de Thau en surveillant & la fois 1'état des
gonades et l'apparition des petits sujets dans les sables (les individus de taille de l'ordre du milli-
métre peuvent étre nettement distingués a la loupe des formes voisines, clovisses par exemple).

Un exemple concret illustrera ce qui vient d'étre dit sur les trois méthodes qui permettent de
suivre le déroulement du cycle sexuel : en 1965, dés la mi-janvier, les gonades des moules de I'é¢tang
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de Thau étaient au stade de maturité ; a la fin du mois et au début de février, les larves étaient trés
nombreuses dans le plancton et, le 18 février, nous remarquions la présence d'innombrables moules
minuscules (0,5 mm environ) sur les cordes immergées.

b) Cycles de Lamellibranches communs.

Rien n'est plus difficile que de vouloir fixer avec précision, et méme parfois avec une approxi-
mation d'un mois, les périodes actives de reproduction des Lamellibranches. Four chaque espéce et
chaque milieu il faudrait nuancer les données, faire état d'années exceptionnelles ou de pourcen-
tages sortant des normes. C’est compte tenu de ces réserves que l'on consultera le tableau 1 oi1 ces
périodes ont été consignées pour diverses régions pour les espéces déja considérées dans le premier
chapitre. Ce tableau appelle quelques remarques.

Pour les huitres, la reproduction est relativement bien délimitée ; globalement, on peut dire
qu'elle se situe en été. Cependant, selon LoosaNoFF (1965), C. virginica se reproduit presque tout
au long de l'année dans les eaux de la Floride. On notera aussi dans le genre Crassosfrea une ten-
dance a un étalement un peu plus grand de la période d’activité sexuelle que dans le genre Ostrea.

Pour les moules, les données offrent plus de complexité. Aux mémes latitudes, leurs périodes
d’activité sont nettement plus étalées que celles des huitres, témoignant sans doute de la plus grande
eurythermie du genre, déja signalée sur le plan alimentaire. On notera en particulier que, dans les
secteurs méditerranéens, on peut avoir des émissions pendant la plus grande partie de I'année, en
automne, au printemps et méme pendant les mois d’hiver (personnellement, nous avons remarqué
dans l'é¢tang de Thau en 1965 et 1966 des émissions suivies de fixations en janvier ou février, alors
que la température des eaux était de I'ordre de 5 a 7"C). Seules les données de REnzonI pour le
golfe de Naples font exception et se rapprochent de celles des régions septentrionales.

Pour la palourde de l'é¢tang de Thau, dont le cycle n'a pas encore été complétement étudié, nos
observations montrent qu'en 1962 des fixations ont eu lieu en septembre-octobre et que les gonades,
vides pendant l'hiver, ont atteint leur maturité chez 100 % des sujets a la fin de mai et au début de
juin 1963.

¢) Quelques facteurs influencant le cycle.

Sans vouloir faire une étude d’ensemble des facteurs qui influencent l'activité sexuelle, on peut
souligner que si certains tiennent a la constitution méme des mollusques (plusieurs espéces vivant
dans le méme milieu n’ont pas toutes le méme cycle), divers agents externes entrent également en
jeu et, particuliérement, la température. La mise au point des techniques pour I'é¢levage des larves
en laboratoire a apporté la démonstration de son réle prépondérant : on peut avancer ou retarder les
émissions normales & volonté ; il suffit pour cela, soit de transférer les mollusques dans des eaux conve-
nablement réchauffées, soit au contraire de les déposer avant I'été dans des eaux suffisamment froides.
De cette fagon, les recherches sur la fécondation et les larves peuvent se faire rout au long de 'année
(LOOSANOEF, 1954 et 1965). Selon le méme auteur (1954), démonstration a été faite que les mémes
exemplaires de C. virginica, maintenus en bonnes conditions thermiques, pouvaient accomplir deux
cycles sexuels complets dans l'année ; c’est un peint intéressant qui permet sans doute d’interpréter
en grande partie les variations de la reproduction constatées chez cette espéce en fonction de la
latitude et des conditions météorologiques.

On s'est souvent demandé aussi s'il n'existait pas de lien entre le déclenchement des principales
phases du cycle et I'apparition ou la disparition de certains éléments planctoniques (LuBer, 1959).
Les expériences d'émissions provoquées en toutes saisons ont cependant démontré que le dévelop-
pement des gonades ne dépendait pas absolument de ce facteur nourriture, sans pour autant lui
dénier tout réle dans la nature.

C. - Stades planctoniques.

a) Gameétes et embryons.

La grande majorité des Lamellibranches émettent leurs gamétes dans le milieu; la fécon-
dation est donc externe et de ce fait, ovules, spermatozoides et embryons font déja partie du planc-
ton. Ce processus n'est cependant pas sans exception ; THORSON (1946) estime que 18 % des Lamel-
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libranches des eaux danoises n'ont pas de larves planctoniques. De plus, il existe des cas intermédiaires;
ainsi, parmi les espéces que nous avons plus particuliérement suivies, celles du genre Ostrea ne
libérent pas directement leurs ovules dans I'eau ; ceux-ci sont retenus dans la cavité palléale; ils y
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EsPECES REGIoN PERIODES DE REPRODUCTION AUTEURS
Huitres [
O. edulis Bretagne (France) ‘ surtout juin et juillet MarTEIL, 1960
» golfe de Naples | avril & sept. (max. mai et Renzon, 1961 a
‘ juil.)
O. lurida i Atlantique (U.S.A.) | max. juin-juillet CoE, 1932 in ReEnzoON, 1961 a
C. angulata Atlantique (France) | fin mai a début septembre BArRGETON, 1942 in RENZONI,
1961 a
» Bretagne (France) l‘ juillet & octobre inclus. MarTEIL, 1960
C. virginica Canada ‘ juillet et aoft MEebpcor, 1961

et a peu pres|
[

LoosANOFF, 1965
LoosanoFF, 1965

SuLLivaN, 1948
SAvAaGE, 1956 in LuBgeT, 1959

Savace, 1956 in Luset, 1959
LuBer, 1959

BourcarT, 1964
BERNER, 1935

RAIMBAULT (non publié)
ReNnzoONI, 1962 a
REeNzont 1961 b
Renzoni, 1962 b
1930

STOHLER, in Renzoni,

1961 b

ViLeLa, 1950

Surrivan, 1948

‘TaBL. 1. — Périodes de reproduction de quelques Lamellibranches.

sont fécondés et s’y développent pendant une huitaine de jours; dans ce cas, les premiers éléments
planctoniques sont des larves déja bien développées. Au contraire, pour Crassostrea, Mytilus, Tapes,
Mercenaria, la fécondation est externe et si BERNER (1935) a déduit de certaines observations que
la moule comme ['huitre plate, incubait ses larves, cette facon de voir n'a jamais été confirmée (LUBET,

1959 ; SALINES, 1960).
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Chez Crassostrea, 'émission ne se fait pas de la méme facon pour les spermatozoides et pour
les ovules; les premiers sont directement emportés par le flux exhalant du mollusque ; quant aux
ovules, un jeu de contractions musculaires leur fait traverser les ostia des branchies et les fait par-
venir dans la cavité palléale ; de la, par fermeture brusque des valves, ils sont expulsés dans l'eau,
comme le sont les pseudoféces (YONGE, 1960).

Les Lamellibranches n'échappent pas & la loi générale qui veut que les espéces qui confient aux
hasards du milieu le soin de leur perpétuation, produisent des gamétes plus petits et beaucoup plus
nombreux que celles qui protégent plus ou moins longtemps leur progéniture. Ainsi, le nombre
d'ovules libérés a chaque ponte par les Crassostrea (C. virginica et C. gigas) est de I'ordre de 20 a
100 millions et ils ne mesurent que 50 a 55 u de diamétre (GALSTOFE, 1951 ; LocsANOFF, 1965), alors
que O. edulis n’en incube qu'un million environ, mesurant a la ponte 100 & 150 n (YonGE, 1960). Chez
les moules, le nombre d'ovules émis par pontc serait de l'ordre de 10 millions, leurs dimcnsions
allant de 40 a 80 u, avec grande prédominance des tailles de 60 a 70 w (LuBger, 1959). La taille des
ovules de Tapes decussatus se tient aussi le plus souvent entre 50 et 60 .

Ainsi, les ceuls des Lamellibranches a fécondation externe appartiennent, d'une facon g2néra'e,
au microplancton. Quant aux spermatozoides, ils font partie de l'ultrananoplancton; LuBgTr (1959)
précise que, pour la moule, la téte mesure 4 & 5 u de longueur et le flagelle 30 a 35 p.

Aussitot aprés la fécondation I'ceuf se segmente (segmentation de type spiral) ; Pembryon
passe par les stades morula et gastrula classiques et, au bout de quelques heures, forme une larve pro-
che de la trochophore des annélides ; elle posséde une touffe de cils apicaux et une bande cilié¢e circu-
laire qui lui permettent déja quelques mouvements propres (fig. 3 a). Cette larve primitive différe
cependant de la trochophore typique en ce qu'eile posséde une amorce de glande coquilliére (RANSON,
1951) ; trés vite cette glande commence a constituer deux valves symétriques qui grandissent peu
a peu et finissent par englober l'animal entier ; pendant ce temps, les cils primitifs se sont développés
et forment un couronne portée sur une sorte de disque trés mobile, le velum. On est alors parvenu
a la larve classique dite véligere (désignée par les anglo-saxons sous le nom de larve & charniére
rectiligne, « straight hinge larva »).

Pour la plupart des Lamellibranches, la durée des transformations, depuis la fécondation jus-
qu'au stade véligére, est de 24 a 48 heures selon la température du milieu (LoosANOFF, 1954). Cepen-
dant, le développement des embryons incubés des Ostrea est beaucoup plus lent ; ce n'est que vers
le cinquiéme jour que les coquilles larvaires sont complétement développées (YONGE, 1960 ; RaNsoN,
1951 ('). A partir du stade véligére, les larves ont des caractéres assez bien définis pour étre inden-
tifices dans le plancton.

b) Larves véligeres.

1° Caracteres externes.

Les deux traits les plus apparents et caractéristiques de la jeune véligére des Lamellibranches,
au début de sa vie planctonique, sont les suivants :

la présence de deux valves symétriques, sans ornementation ni crochets, avec une charniére
droite, plus ou moins longue, contrastant avec le reste du contour curviligne ;

la possession du velum ; celui-ci se présente, de profil, comme une sorte de petite houppe capablc,
lorsqu’elle sort des valves entrouvertes, d'imprimer une grande mobilité a la larve ; de face, le velum
apparait plutdt comme un petit plateau circulaire bordé de nombreux cils vibratils.

A ce stade jeune, les larves des différentes espéces sont trés semblables entre elles; avant la
métamorphose qui marque la fin de leur vie pélagique, leur développement se traduit, a I'examen
microscopique, par une croissance des valves accompagnée de modifications morphologiques sur les-
quelles nous allons donner quelques indications.

L’identification des jeunes larves a charniére rectiligne est trés difficile 14 ot de nombreux Lamel-
libranches se reproduisent aux mémes périodes ; le plus souvent, les diagnoses reposent sur des men-
surations de la longueur et de la hauteur des valves et sur des calculs de rapport ou de pourcentage

(1) Ranson semble avoir fait erreur en attribuant cette méme durée de 5 jours au développement de I'ceuf des hui-
tres portugaises.
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entre ces deux dimensions; parfois on utilise également la longueur de la charniére rectiligne. On
entend par longueur, la plus grande dimension prise parallelement a la charniére ; par hauteur, la
dimension mesurée perpendiculairement a la premiére et allant de la charniére, ou du sommet des
crochets, au bord opposé.

Dans le tableau 2, se trouvent consignés les résultats de mensurations chez les larves de plusieurs

T

i Jeunes larves Larves agées
Espeéces | - - Reéférences
L i H w00 wL| L H 100 H/L
LS REGLE
‘ 1
(165 152 92 l t
i , 1930
Ostrea edulis | 229 [ 205 895 275 2%0 | 945 { Boury
¢ | 166 152 91,5 296 277 | 935 | Vo, 1931
« { 168 164 91 297 273 | 91 LoosaNOFE in YONGE, 1960
‘\ 72 61 85 ’
Crassostrea virginica 75 7 89 | XLOOSANOFF' 1965
f 8 80 94 303 | 308 101,5
" ‘ | | STaFFORD in Boury, 1930
« | 87 | ‘
Crassostrea angulata 70 a 110 env. 400 | MarTEIL, 1960
« env. 100 env. 300 . Ranson, 1951
, L , 88 | 70 79 )
Mytilus - edulis 104 79 | 76 330 | 302 | 915 | TrocHoN (communic. orale)
« 155 120 77 320 280 | 875 ‘ SuLLIvAN, 1948
M. galloprovincialis 90 70 77 300 290 | 96,5 Renzoni, 1962 b
Mercenaria mercenaria ‘ 120 105 87 320 ‘ 310 | 97 [ SuLrvan, 1948
« ‘ 87 ‘ | StarrorD in Boury, 1930
| |
TasL. 2. — Mensurations de larves planctoniques de Lamellibranches (longueur L et hauteur H sont en n).

espéces, au début et a la fin de leur vie planctonique; de plus, & partir des données fournies par
les auteurs mentionngs, le rapport 100 H/L a été calculé ; il souligne I'importance de I'allométrie de
croissance des deux dimensions.

La figure 1 présente le schéma de divers stades de développement d'Ostrea edulis et de Cras-
sostrea virginica ; elle permet de vérifier la grande différence de taille des jeunes et aussi la diffé-
rence d'aspect des crochets chez les formes plus agées; ils sont larges, peu proéminents et presque
droits chez Ostrea tandis que chez Crassostrea ils sont étroits, saillants et rejetés vers l'arriére (ces
derniers caractéres sont tout a fait les mémes chez notre huitre portugaise). Ranson (1948, 1960),
a pu établir l'existence des trois genres d'Ostréidés actuels (Pycnodonta, Crassostrea et Ostrea) en
s’appuyant sur des caractéres de la coquilles larvaire complétement développée.

La figure 2 donne lallure des larves de moules et de clams.

On remarquera que les jeunes stades de la moule sont trés différents de ceux des huitres par
I'importance de la longueur relativement a la hauteur, caractére -que souligne la comparaison des
rapports 100 H/L du tableau 2. On notera aussi la position subcentrale des crochets au cours de
la vie larvaire ; ils ne deviennent terminaux que quelques semaines aprés la fixation.

Soulignons que dans le domaine de l'identification des larves, les progrés enregistrés dans les
élevages en laboratoire ont déja permis de corriger certaines erreurs (LoosaNOFE, 1964).

2° Organisation interne.

La figure 3 b représentant une larve d'Ostrea edulis au début de sa vie pélagique donne une
idée de l'anatomie des larves véligéres. On remarquera le velum qui, par sa couronne de flagelles,
assure les déplacements de la larve, tandis qu'une bande de cils courts, située a sa base, fait
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cheminer les particules alimentaires vers la bouche ; au-dessous de cette derniére une proéminence,
¢bauche de pied, porte également des cils dont le réle est d'écarter les éléments trop gros. L'appa-
reil digestif comprend I'estomac, déja muni d'un stylet mobile, et un petit massif de diverticules
digestifs. Enfin, a ce stade, la larve est monomyaire, avec le seul muscle adducteur antérieur (des-
tiné a disparaitre plus tard chez I'huitre).

Ostrea

168-154 200-176 276257 297..273
Crassostrea ® : )
8580 95_.935 204-210 303-.308
Fic. 1. — Silhouettes de larves dhuifre plate (Ostrea) ef d huifre creuse (Crassostrea)

a divers stades de leur développement. (Les nombres indiquent la lonqueur et la hauteur
en milliemes de mm.) (D'aprés des photographies de LoosaNoOFF in Yonck, 1960.)

Mytilus edulis . 100p j <D
Mercenaria mercenaria i <>

Fi. 2. — Silhouettes de larves de moule (Mytilus edulis) et de clam (Mercenaria mercenaria).
(D'aprés les photographies de SuLuVAN 1948)

La figure 3 c représente la méme larve peu avant sa métamorphose et sa fixation. Les modi-
fications les plus frappantes concernent le développement du pied, la présence & sa base d'une
glande a byssus et la possession de deux muscles adducteurs (stade dimyaire); de plus, une
tache fortement pigmentée se remarque au centre de chaque valve ; on dit que la larve est «ceillée» ;
ces formations, en relation avec le systéme nerveux, existent également dans le genre Crassostrea ;
leur apparition est l'annonce de la proximité du stade de fixation.

La figure 3d, sur la méme larve vue par la face dorsale, permet de voir une dissymétrie déja
bien accusée entre les deux valves (caractére propre aux huitres).

3° Durée de la vie planctonique et facteurs qui la conditionnent.

Les valeurs qui suivent sont a considérer comme des ordres de grandeur et non comme des
valeurs absolues et universelles; sur ce point encore, la variabilité est trés importante; nous le
verrons en examinant les facteurs qui affectent le développement.
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Pour T'huitre plate (O. edulis) vivant dans nos eaux européennes, on estime que la durée de
la phase planctonique peut aller de 6 a 18 jours (MARTEIL, 1960 ; YoONGE, 1960 ; KORRINGA,
1941, etc.) ; ces chiffres concernent la vie libre succédant a la période d'incubation de 5 a
8 jours.

Pour Crassostrea virginica, la vie pélagique, dans les eaux canadiennes, dure une vingtaine de
jours, selon MEDCOF (1961). Pour notre huitre portugaise, trés voisine, Ranson (1951) parle de
15 a 20 jours. Enfin, en laboratoire, les larves de C. virginica peuvent vivre de 8 jours a plus
d’un mois avant d’atteindre le stade de la métamorphose, et celles de M. mercenaria de 7 a
16 jours (LOOSANOFF, 1954 et 1965).

Fi6. 3. — Organisation interne des larves. a) Trocophore typique d'un mol-
lusque primitif (selon NAEF in P.P. Grassg, 1960). Ap = plaque apicale;
Pt = prototroque ; B = bouche; A = anus. b) Jeune véligére d'Ostrea

edulis (d'aprés YonGe, 1960, modifié et simplifi¢). V = velum; P = pied;
Td tubules digestifs ; St = stylet cristallin; Aa = adducteur antérieur.
c et d) La méme véligére peu avant sa f[ixation (d’aprés YONGE, 1960,

simplifié) ; ¢ en vue latérale : Ap = adducteur postérieur; Ga = ganglion
apical; Oe = ceil; Gb = glande a byssus; Cr = crochet; d en vue
dorsale : Vd = wvalve droite; Ad — adducteurs (les signes communs ne

sont pas répétés).

Les expériences qui ont pu étre faites sur les ceufs et larves élevés artificiellement ont apporté
une contribution capitale a notre connaissance des facteurs qui affectent la durée de vie pélagique
et la survie des larves véligéres, et de ceux qui concernent la viabilité et la survie des gameétes. Nous
regroupons ici les données les plus intéressantes sur ces deux stades de la vie planctonique parce que
leur exposé simultané permet de mieux comparer les effets des mémes facteurs sur 'un et l'autre.
La plupart des observations qui vont étre mentionnées ont été faites au laboratoire de Milford (LI.S.A.)
et sont empruntées & LOOSANOFF (1954 et 1965) ; sauf mention contraire, elles se rapportent aux
larves de Crassostrea virginica.

Age des géniteurs et viabilité des gametes. Contrairement a ce quon a pensé parfois, il
est démontré que les huitres de tous ages (de 2 a 30 ou 40 ans) sont d'égale valeur comme repro-
ducteurs, aucune différence n'a été enregistrée dans les pourcentages de larves obtenus.

Variabilité individuelle. Chez des larves issues des mémes géniteurs et élevées dans Jes
mémes conditions, on peut observer des écarts trés importants dans la durée de la vie larvaire.
Dans un méme lot de larves, par exemple, on a pu enregistrer les premiéres fixations au bout
de 18 jours, la fixation du plus grand nombre pendant les 17 jours suivants, mais I'achévement
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des métamorphoses demanda 10 jours supplémentaires. Cette observation indique également, comme
MARTEIL (1960) 1'a souligné, que, pour le méme &ge, la taille des larves peut étre trés variable.

Influence de la température. Les ceufs sont beaucoup plus sténothermes que les véligéres.
A 15°5, aucun ceuf n'évolue; de 18 a 30°, la presque totalité se développe; a partir de 34°, les
involutions s'élévent a plus de 50 %.

Bien que les larves soient moins sensibles, la durée de leur vie pélagique est cependant étroi-
tement liée au facteur température ; lorsqu’elles sont bien nourries, & 25°, 1'ensemble des métamor-
phoses est terminé en 8 a 10 jours; & 20°, il faut 20 jours pour arriver au méme résultat. D’autre
part, des larves au développement déja avancé survivent trés bien & 13°; mieux encore, on a pu
maintenir de telles larves dans un réfrigérateur pendant 6 heures et les remettre dans leur
milieu, sans qu'elles paraissent affectées.

Ces expériences montrent que, dans la nature, les variations de température ne sont jamais direc-
tement létales; il demeure vrai cependant que les eaux froides, en prolongeant la vie des larves,
les exposent plus longtemps a tous les autres facteurs nocifs et il est bien prouvé que plus la
vie pélagique est longue, plus les pertes sont fortes. KorrINGA (1941) a vérifié que le pourcentage
des fixations d'O. edulis tombait de 10 a 2,5 quand la durée de vie planctonique passait de
6-7 jours a 12.

Influence de la salinité. L'optimum, pour les ceufs issus des huitres de Long-Island (U.S.A.),
est de 22,5 %, et les valeurs extrémes supportées sont de 12 et 35%,. Beaucoup de données se
rapportant aux zones ostréicoles d'Europe occidentale concordent avec ces observations de LOOSANOFF ;
elles indiquent, comme maximum de salinité, pour les zones de reproduction d'Ostrea edulis, 35 %,
(KorrinGa, 1941), 34%, (WALNE, 1956 a), 35,7 %, (MaArTEIL, 1960). On doit remarquer, a ce pro-
pos, en ce qui concerne l'étang de Thau, qu'en été les salinités sont presque toujours supérieures
a 37 %o ; il est probable que ces teneurs contribuent pour une bonne part a rendre le milieu peu
favorable a la reproduction des huitres.

Pour les larves, si la marge de tolérance est plus large, l'optimum de salinité est plus faible
que pour les ceufs; il est de 17,5 %, ; pour des valeurs plus basses, le développement est ralenti:
a 10 %, il est nul, sauf pour des larves déja évoluées. LoOSANOFF souligne que les données ci-dessus,
valables pour les huitres de Long-Island, ne le sont pas forcément ailleurs pour la méme espéce;
ainsi, avec des huitres vivant habituellement dans des eaux trés dessalées des pontes ont été
obtenues & des salinités de 10 et méme de 5%,; l'optimum, pour les ceufs qui en étaient issus,
était de 12 a 15Y%, et la limite supérieure de viabilité était de 22 %,.

Influence de la turbidité. L'addition d'une suspension de 0,5 g/l de vase naturelle au milieu
ot se trouvent les ceufs fécondés, limite & 31 le pourcentage de ceux qui se développent; avec
1 a 2 g/l tous dégénérent. Dz méme, les larves sont trés affectées par la turbidité ; avec 1,5 g/,
le pourcentage des fixations devient négligeable, bien que certaines larves survivent sans se
développer.

Ces expériences ont ainsi montré l'importance d'un facteur dont on ignorait presque tout.

Intervention des substances chimiques. Les ceufs et les larves sont extrémement sensibles a
la présence de substances telles que les insecticides, les herbicides, les solvants et détergents, les
hydrocarbures, etc. Le D.D.T. tue tous les ceufs et larves a la faible concentration de 0,05 %o ;
au contraire, un autre insecticide courant, le lindane, méme a 10 %, a peu d'effet sur les larves
du clam.

Ces observations précisent donc le caractére néfaste des pollutions de ce type; en particulier
dans nos régions languedociennes, l'attention doit étre éveillée sur les méfaits qui pourraient résulter
pour la conchyliculture d'un épandage inconsidéré des produits de démoustication.

En dehors des produits étrangers au milieu, nous avons déja noté (chap. [) Pexistence de subs-
tances non identifiées qui jouent un grand réle dans la réussite des cultures et font que certaines
eaux se révelent meilleures que d'autres (métabolites externes). Il est démontré d’autre part que
'« environnement » planctonique a aussi une influence et, dans le chapitre suivant, il sera indiqué
comment le phytoplancton lui-méme peut se révéler nocil dans certains cas,

Action des prédateurs. Tous les animaux planctonophages se comportent comme des préda-
teurs pour les larves et les ceufs de mollusques. Dans des zones de conchyliculture comme celle de
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I'étang de Thau, la masse considérable de moules et d'huitres adultes, ainsi que certains épibiontes
(les Tuniciers entre autres), représentent certainement un agent de destruction important de ces
éléments.

Facteur alimentaire. Nous ne mentionnons qu'a titre de rappel ce facteur essentiel dont le réle
a été exposé précédemment.

En définitive, en ce qui concerne les stades planctoniques des mollusques, trois traits plus
saillants se dégagent de ce rapide examen :

1° I'extréme variabilité¢ des réponses individuelles aux conditions de milieu, non seulement
chez les sujets de la méme espéce vivant dans des régions différentes, mais méme pour ceux
qui sont issus des mémes parents ;

2° la vulnérabilité du stade qui va de l'ceul a la larve véligére et constitue la phase la plus
critique de la vie planctonique ;

3° la tolérance relative des larves elles-mémes, beaucoup plus élevée qu'on ne l'a souvent cru.
a des facteurs comme la température et la salinité; leur sensibilté au contraire a d'autres agents
tels que la turbidité ou diverses substances chimiques.

D’'une maniére générale on estime que, dans les conditions naturelles, les larves véligéres qui
parviennent jusqu'a la fixation ne représentent que quelques unités pour cent, si ce n’est pour mille.

D. - Fixation et métamorphose.

Bien que la fixation des larves marque la fin de la vie planctonique, ce stade important de la
vie du jeune lamellibranche doit étre évoqué, au moins briévement ; nous le ferons en décrivant
le comportement d'un mollusque fouisseur et celui de I'huitre pendant leur phase de fixation. Enfin
seront exposés quelques points concernant les procédés utilisés pour favoriser les fixations, et donc
la récolte du naissain.

a) Etude descriptive.

Fixation de la larve de Mya arenaria. Dans l'ouvrage de TRESSLER et LEMON (1951), la fixation
de ce mollusque fouisseur est relatée comme suit. La fin de la vie planctonique se traduit par une
réduction graduelle du velum ; les possibilités de natation de la larve s'en trouvent diminuées et
bientdt elle est entrainée sur le fond. Si elle rencontre alors un corps dur (coquille, caillou, etc.)
sa glande byssogéne émet une substance qui durcit trés rapidement en un filament et constitue une
attache pour le mollusque. Cependant cette fixation n'est que temporaire; l'animal se libére a
maintes reprises et explore le voisinage en rampant a l'aide de son pied ; quand la taille d'environ
300 u est atteinte, la jeune mye commence a s'enfoncer légérement dans le sédiment et s’amarre
a nouveau en sécrétant un byssus. Occasionnellement, il lui arrive encore a ce stade de quitter
son gite et de ramper sur de courtes distances; ce n'est qu'a la taille relativement grande de
25 mm qu'elle s'enfonce profondément et devient définitivement sédentaire.

Fixation de la larve d'Ostrea edulis. La description minutieuse qu'en ont faite CoLE et KNIGHT-
JonEs (1939) est devenue classique. La larve nageuse ayant atteint la taille d'environ 300 u, a
tendance a entrer en contact avec des substrats; ayant rétracté son velum et s’étant posée, elle
explore le terrain en rampant comme si elle cherchait un point qui lui convienne; trés souvent
elle ne le trouve pas du premier coup ; elle déploie alors & nouveau son velum et se remet & nager ;
si elle se pose sur un corps dur et non vaseux, elle vide sa glande byssogéne et applique sa valve
gauche sur la gouttelette émise; elle fait de légers mouvements comme pour bien adhérer ; la prise
se fait en une ou deux minutes et met fin & sa vie libre.

La fixation est suivie trés rapidement par de profondes métamorphoses dans I'organisation
interne ; celles-ci sont analysées en détail par YONGE (1960). Les principales transformations sont
les suivantes : dés le deuxiéme jour, on assiste & une rapide extension du manteau, lequel se met
a sécréter la coquille définitive ; les branchies se développent rapidement. Pendant ce temps de nom-
breux organes larvaires se résorbent; au bout de 48 heures il n'y a plus trace du velum ; il en
est de méme pour le pied et le muscle antérieur aprés trois jours. Au cours de ce développement
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de la nouvelle coquille et du remaniement des tissus, la position de la bouche par rapport a celle
de l'anus se trouve décalée de 90° et, désormais, les deux extrémités du tube digestif sont presque
alignées sur une méme droite; d'autre part, le muscle postérieur occupe sa position sub-centrale
définitive.

Ainsi dés la premiére semaine la jeune huitre a perdu ses caractéres larvaires : elle est
fixée, elle a acquis sa structure définitive.

L'ensemble de ces mollusques trés petits et encore trop fragiles, soit pour &étre détachés s'il
s'agit d'huitres, soit pour étre manipulés s'il s’agit de moules, forme ce que 'on appelle le « naissain »
ou la « graine » (c’est le « spat» des auteurs de langue anglaise).

b) La collecte du naissain.

Pour qu'un élevage de mollusques puisse se maintenir il est évidemment capital de pouvoir
recueillir chaque année un nombre de jeunes sujets capable de compenser la quantité d'adultes
mise sur le marché. En général, les centres importants d'ostréiculture se sont établis dans les
régions ou l'observation montrait que tous les supports naturels donnaient habituellement lieu & de
nombreuses fixations de naissain. Pour passer au stade de la culture, il suffisait de détacher (de
« détroquer ») les jeunes huitres de leurs supports naturels, quand elles avaient acquis assez de
solidité pour ne pas se briser, puis de les isoler les unes des autres et de les disposer dans des
endroits ou elles pouvaient se développer dans les meilleures conditions.

Trés vite on se soucia des moyens de s'assurer une récolte suffisante de naissain pour ali-
menter les parcs d'élevage ; l'idée naquit spontanément qu'il fallait pour cela offrir le plus grand
nombre possible de supports convenant a la fixation des larves; trés tdt donc, dans les zones
ol s'observait une reproduction naturelle, on prit I'habitude de disposer des « collecteurs » avant
la période de reproduction. On peut dire que, dans n'importe quelle région ostréicole du monde,
I'activité des conchyliculteurs se partage entre les soins a donner aux huitres en élevage et les tra-
vaux nécessités par la préparation, la pose et le retrait des collecteurs. Ce sont, par exemple, plus de
20 millions de tuiles collectrices qui ont été déposées en 1964 sur 'ensemble des quatre principaux
secteurs ostréicoles des cotes du Morbihan (MARTEIL, 1966). Il existe cependant des régions qui
se révélent excellentes pour les fixations tout en se prétant mal a l'élevage, et inversement; cer-
taines zones de l'estuaire de la Gironde, par exemple, font partie de la premiére catégorie, tandis
que l'étang de Thau appartient a la seconde; c’est ainsi que ce dernier, dans son activité ostréicole,
est tributaire des régions ou la production de naissain est excédentaire (Portugal, Gironde, bassin
d'Arcachon, etc.).

Quoi qu'il en soit, en dernier ressort, toute la conchyliculture repose sur I'abondance des
collectes de naissain; de la, I'importance attachée a 1'étude des facteurs et des techniques sus-
ceptibles de favoriser les fixations.

1° Facteurs influencant les fixations.

Etant donnée sa valeur marchande, c’est pour ['huitre que ces problémes de la collecte ont
été le plus étudiés. Les points principaux qui se dégagent des travaux faits dans ce domaine sont
les suivants.

Propreté des collecteurs. Les supports offerts aux larves doivent étre exempts de dépéts
vaseux ; c'est cette condition qui entraine la nécessité de vérifier dans le plancton l'abondance
et la taille des larves; en effet, les ostréiculteurs étant prévenus du moment on les fixations auront
lieu, leurs collecteurs, déposés en temps opportun, ne risqueront pas de s’envaser.

Néanmoins, il convient de signaler que CoLE et KNiGHT-JoNES (1939) ont vérifié dans des
bassins que les fixations étaient plus abondantes sur des collecteurs ot s'étaient établies des asso-
ciations de diatomées, de petites algues, de bactéries et d’hydroides arborescents que sur des collec~
teurs parfaitement propres. Ceci semble étre confirmé par des expériences faites a grande échelle
dans la nature par WaucH (1963). Egalement en relation avec ces observations nous avons relevé,
a diverses reprises, dans l'é¢tang de Thau, des faits analogues en ce qui touche la fixation des
petites moules, lesquelles s'attachent de facon beaucoup plus dense sur les supports (cordages,
barres de bois, etc.) ayant séjourné dans l'eau pendant plusieurs mois que sur ceux qui ont été
déposés peu avant la période de fixation.
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En résumé, les collecteurs ne captent pas le naissain s'ils sont recouverts de vase, mais la
présence d'un ensemble d'organismes benthiques a leur surface est un atout supplémentaire pour
une fixation optimale.

Nature et position des collecteurs. lLes collecteurs étant suffisamment propres, les larves
marquent-elles une préférence pour certains d’entre eux?

D’aprés les observations de Loosanorr (1965), en laboratoire, si 'on offre aux larves, comme
collecteurs, d'une part de vieilles coquilles propres et, d'autre part des supports en plastique, en
ciment, en verre, on obtient considérablement plus de fixations par unité de surface sur les coquilles
gue sur les autres supports. Les données de MARTEIL (1960) vont dans le méme sens; il note, de
plus, que les années ou la reproduction n'est pas trés intense, on observe davantage de naissain
sur les coquilles vivantes que sur les coquilles mortes. WaucH (1963) a de méme constaté que les
coquilles d'Ostrea edulis et de Chlamys varia vivantes captaient beaucoup plus que les coquilles
mortes des mémes espéces; au contraire, les coquilles des moules vivantes ne présentent aucune
fixation alors que les mortes ont un pouvoir de captation convenable; ceci tiendrait & ce que la
cuticule des moules vivantes ne donne pas prise au ciment des larves. Dans les autres cas, la
différence entre les crganismes morts et vivants a été interprétée de plusieurs fagons ; selon les uns,
il y a émanation a partir des mollusques vivants de substances chimiques attractives pour les larves
(KnigHT-JONES, 1951 ; YONGE, 1960); selon les autres, les conditions de milieu qui ont été favorables
a l'établissement des adultes le sont tout simplement aussi pour les larves (MARTEIL, 1960); WaucH
(1963), de son coté, émet l'idée que les mouvements des sujets vivants conservent a leurs valves
un meilleur état de propreté.

Quant & la position des supports, en plagant des collecteurs de la verticale a I'horizontale, on
a démontré que plus ils se rapprochaient de l'horizontalité, plus ils portaient de naissain; on sait
en outre depuis longtemps que les larves sont plus nombreuses sur les faces inférieures des
supports que sur le dessus.

Influence des courants. C'est le dernier facteur important & envisager en ce qui touche les
fixations. MARTEIL (1960) a beaucoup insisté sur le fait que les zones privilégiées étaient celles ou
réegnent habituellement des courants suffisants pour empécher les dépots de vase mais sans étre
assez forts pour balayer les larves qui veulent se fixer; les zones ou se sont établis, ou rétablis,
des bancs naturels répondent a ces conditions. Cette maniére de voir rejoint absolument les obser-
vations de VERWEY (1952) sur les fixations des moules dans la Mer de Wadden et sur les condi-
tions qui expliquent Ja présence de mouliéres en certains points et leur absence en d'autres.

Finalement, les données concernant la fixation peuvent se résumer ainsi : les corps solides de
toute nature peuvent servir de collecteurs pour le naissain d’huitre, a condition qu'ils ne soient pas
recouverts de vase et qu'ils soient déposés dans des zones ot les courants n’empéchent pas les
larves de s'y poser.

2 Collecteurs utilisés.

On peut dire que tous les matériaux imaginables ont été, et sont encore, utilisés. LE DaNTEC
(1965) présente un échantillonnage varié, et cependant non exhaustif, de collecteurs en usage actuel-
lement en Gironde et dans le bassin d'Arcachon : branches de chataignier étalées sur des supports
et formant des sortes de claies; tuiles rondes groupées et placées dans des batis de bois ; coquilles
d’huitres mortes réunies dans des poches de grillage ; tiges de fer fichées dans le sol; tubes de
plastique, etc. Au Japon on confectionne de véritables guirlandes de coquilles enfilées sur des fils
métalliques que l'on tend ensuite de diverses facons (MEDCOE, 1962). Les emballages a alvéoles
servant au transport des ceufs peuvent aussi étre utilisés aprés un chaulage (TrocHON et Baron,
1956 en France; MEDcor, 1961, au Canada). En Yougoslavie, dans le Limski Kanal (Istrie), on
employait encore récemment des rameaux de chéne ou de hétre réunis en fascines qu'on suspendait
au bout d'un cordage ; depuis peu on leur préfére de grosses branches de deux métres de long que
I'on attache de 10 en 10 c¢m sur une tige métallique horizontale ; ces branches, isolées les unes des
autres et en position verticale, se salissent beaucoup moins vite et la collecte est plus abondante
(Nixoric et Stoynic, 1962). Ailleurs, et spécialement la ou les fonds ne découvrent pas & marée
basse, on déverse tout simplement des tonnes de coquilles vides dans les zones favorables (WaucH,

1963 ; MarTEIL, 1965).
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Les qualités recherchées pour les collecteurs sont d'offrir une surface qui permette a la fois
une bonne adhérence aux larves et de détroquer ensuite facilement les petites huitres sans les léser.
L'emploi en grand (Bretagne, Arcachon) de tuiles rondes préalablement recouvertes d'une couche
assez épaisse de mortier répond a ces conditions. Actuellement, cependant, les recherches portent
avant tout sur les possibilités de la matiére plastique sous forme de tuiles, de tubes ou de plaques;

Fic. 4. — Quelques collecteurs observés a Arcachon en
1964. A gauche, en haut : collecteurs-tuiles tradi-
tionnels réunis dans leur caisse a claire-voie; en bas
plaque en matiére synthétique avec naissain; a droite :
tubes de plastique avec naissain.

ce matériau a l'avantage d'étre léger et de pos-
séder une rigidité suffisante tout en conservant
une certaine élasticité, ce qui permet de provo-
quer, par simple torsion, le détachement des
petites huitres.

La figure 4 présente quelques collecteurs, traditionnels ou mis a l'essai récemment, utilisés dans
le bassin d'Arcachon.

Une somme considérable de travaux a ainsi conduit & connaitre relativement bien, a la fois
les phénoménes biologiques de la reproduction des Lamellibranches, comestibles notamment, et
les facteurs qui entrent en jeu pour favoriser ou entraver leur déroulement, depuis les émissions
des gamétes jusqu'a la fixation du naissain. Les conchyliculteurs disposent donc de toutes les
données susceptibles de leur procurer de bonnes collectes. Malgré cela, il arrive trop fréquemment
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que la production de naissain s’avére médiocre ou du moins insuffisante pour les besoins de I'éle-
vage. Il en est, en effet, dans ce domaine comme dans celui de I'agriculture : 'homme peut avoir,
pour sa part, rempli toutes les conditions nécessaires, encore faut-il que l'ensemble des facteurs
extérieurs favorables se trouve réuni pour que le succés de l'entreprise soit assuré...

Cependant, comme nous l'avons signalé, il est permis d’espérer que, dans un avenir relati-
vement proche, ces aléas disparaitront et qu'on arrivera & produire des quantités appréciables de
naissain dans des centres spécialement aménagés pour créer artificiellement les conditions optimales
et les controler.
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EFFETS NOCIFS DU PLANCTON SUR LES MOLLUSQUES
ET PAR LES MOLLUSQUES

par M.-L. FURNESTIN et R. RAIMBAULT

1. Mortalité du naissain. - 2. Effets nocifs sur les adultes. a) Paralysie ciliaire. b) Infestation et pro-
duction de mytilitoxine. ¢) Affections diverses. — Bibliographie.

Les mollusques sont souvent affectés, et parfois dangereusement, par la présence dans le milieu
de divers planctontes et de nombreux microorganismes qui, a certains stades au moins et notamment
sous leur forme de dissémination, vivent en suspension dans les eaux et appartiennent donc au
plancton : bactéries, virus, champignons, vers parasites.

Ne désirant pas entrer dans les domaines trés particuliers de la microbiologie et de la para-
sitologie marines, nous ne ferons pas le recensement complet des espéces nuisibles ni la revue
détaillée des méfaits qui leur sont attribuables, malgré I'intérét d'une telle étude pour la conchyli-
culture. Nous n'évoquerons qu'un certain nombre de cas, parmi les mieux connus ou les plus direc-
tement en rapport avec le sujet, pour nous intéresser surtout aux effets des organismes plancto-
niques proprement dits. Nous en verrons les manifestations variées, soit sur les mollusques adultes,
soit sur leurs larves pélagiques, soit aussi sur la faune environnante et sur 'homme, indirectement
contaminés par l'intermédiaire de mollusques infestés. Mais 1a encore, pour éviter de traiter des
questions d'ordre essentiellement médical, nous n’étudierons pas la transmission a I'homme, par
les mollusques comestibles, de germes pathogénes comme celui de la thyphoide.

1. Mortalité du naissain.

Les expériences de Davis et GuIiLLARD (1958) sur la valeur nutritive de divers microorganismes
pour les larves de Crassostrea virginica et Mercenaria mercenaria ont montré qu'a coté de certaines
espéces favorables ou indifférentes, d’autres se révélaient nocives. C'est ainsi que, parmi les Fla-
gellés nus du méme groupe que deux formes trés favorables ([sochrysis galbana et Monochrysis
lutheri), Prymnesium parvum s'avéra toxique. Les larves nourries avec ce flagellé présentaient un
développement moindre que les larves-témoins laissées sans nourriture ; dans quelques cas, méme,
elles mouraient au bout d'une dizaine de jours.

Une nocivité du méme type était constatée pour les larves d'huitres alimentées avec les Chloro-
phycées des genres Stichococcus et Chlamydomonas et, & un degré moindre, avec une Chlorelle

(souche Guillard).

Pour les larves de clam, Stichococcus se montrait également trés toxique, méme a concentra-
tion moyenne, et Chlorella (souche Lewin), favorable au développement pour des concentrations
de 50000 cellules au ml, devenait mortelle pour des teneurs de 200 000 cellules au ml.

Il est ainsi prouvé que certaines espéces sont nocives, méme & des taux relativement faibles,
et que d’autres sont susceptibles de le devenir sices derniers prennent des valeurs importantes. Ces
expériences suggeérent par ailleurs que les fluctuations affectant la production naturelle de naissain
peuvent étre dues a de tels phénoménes de surabondance de phytoplancton ou d'apparition d'espéces
toxiques.
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Une démonstration en est du reste faite par les observations récentes de MARTEIL en Bre-
tagne, corroborées par celles de TrRocHON et LE DANTEC en Charente et dans le bassin d'Arcachon.
Les faits se résument ainsi : en 1964, sur le littoral breton, une premiére émission de gamétes par
les huitres, au début de juin, donna de bons résultats et les fixations de naissain furent satisfai-
santes ; une deuxiéme émission, en juillet, ne connut pas le méme succés et une troisiéme, posté-
rieure, réussit. Des conditions particulieres a la période du 28 juin au 5 juillet furent associées a
I'échec de la deuxiéme émission : un vent de nord a nord-est et, simultanément, une trés forte
poussée phytoplanctonique ot dominait Gonyaulax polyedra. 11 est vraisemblable en effet que la
mortalité des larves a été provoquée par la surabondance du plancton et plus particuliérement par
la présence d'espéces toxiques. La poussée de phytoplancton elle-méme pouvait résulter de I'enrichis-
sement en sels nutritifs de la zone cotiére, les eaux superficielles chassées par le vent étant rem-
placées par les eaux de fond qui en renferment davantage (J. FURNESTIN, 1964).

Signalons enfin, dans le méme ordre d'idées, la nocivité des bactéries a forte concentration pour
les larves de mollusques (WALNE, 1958 ; Guirrarp, 1959). D'aprés LoosaNOFF (1965), les genres
Vibrio et Pseudomonas, notamment, provoqueraient la mortalité des larves élevées au laboratoire.

Le méme auteur avait antérieurement indiqué (1954) que de lourdes pertes dans les élevages
de clams et d’huitres pouvaient étre dues & un champignon, qu'il identifia plus tard (1965) comme
Sirolpidium zoophtorum.

On limite actuellement l'action de ces divers agents par adjonction d’antibiotiques et de fon-
gicides aux cultures mais, dans la nature, la pullulation de ces bactéries et des spores de tels cham-
pignons sont couramment a l'origine de mortalité massive du naissain.

2. Effets nocifs sur les adultes.

a) Paralysie ciliaire.

La filtration de l'eau par les mécanismes ciliaires, qui assure la collecte des aliments chez
les Lamellibranches, peut étre ralentie ou inhibée par certaines concentrations de l'eau en divers
organismes planctoniques, tels les Euglénes, Chlorelles, Nitzschia. Ainsi, LooSANOFF et ENGLE (1947),
dans leur étude sur l'effet de différentes concentrations de microorganismes sur l'activité de Cras-
sostrea virginica, ont noté que la filtration diminuait pour des concentrations d’environ 3 000 cel-
lules d'Euglénes par cm?®, 75 000 cellules de N. closterium et 2.10% cellules de Chlorelles. Des teneurs
plus élevées peuvent provoquer un arrét complet de l'activité de pompage.

On a démontré que cette paralysie ciliaire ne résultait pas d'une obstruction mécanique ou de
la seule présence de ces organismes; en effet, elle persiste aprés filtration de l'eau, ce qui conduit
a penser a l'action de substances toxiques pour les mollusques, émises par ces éléments phyto-
planctoniques et représentant vraisemblablement des produits de leur métabolisme.

b) Infestation et production de mytilitoxine.

On sait que 'accumulation de certains Dinoflagellés, notamment dans les régions chaudes ou
en saison chaude, est capable de déterminer des phénoménes d'eaux rouges. Ceux-ci se signalent
non seulement par la couleur de l'eau mais aussi, dans les cas les plus accentués, par une intoxi-
cation de la faune environnante due aux toxines émises par ces Dinoflagellés (Gonyaulax, Gymno-
dinium, etc.). Les poissons, les crustacés, les mollusques sont atteints et meurent, souvent en nombre
considérable.

Il n'est pas dans notre propos d'étudier les phénoménes d'eaux rouges, méme en les limitant
a ceux que provoquent les Dinoflagellés du phytoplancton (V. Mais nous considérerons plus parti-
culiérement le cas des mollusques infestés dans ces conditions et qui, s'ils ne meurent pas, sont
a leur tour toxiques pour l'homme qui les ingére.

Il est intéressant de faire I'historique de la question ().

(1} 1l existe en effet des phénoménes d'eaux rouges d'origine bactérienne. Et, comme 'un de nous a pu l'obscrver dans
région de Séte, a la fin du mois de juin 1965, une prolifération intense de thiobactéries fut suivie d'une hécatombe par-
mi les organismes benthiques et pélagiques environnants (DEVEZE et Fauver, a paraitre).

(2) Une bonne mise au point en a été faite par M. pE CrLERcQ (1964) a laquelle nous empruntons une partic des élé-
ments ci-aprés.
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Les intoxications par les coquillages sont connues de longue date. Ce sont essentiellement les
Lamellibranches et notamment les moules (Mytilus edulis, M. californianus), modioles (Modiola
modiolus), coques (Cardium edule), palourdes (Tapes), donax (Donax serra), myes (Mya arenaria),
mactres (Mactra solidissima), Chlamys et secondairement les huitres qui en sont responsables.

Entre 1793 et 1958, on a relevé des centaines de cas graves, certains mortels, sur les cotes
américaines, canadiennes, anglaises, écossaises, irlandaises, norvégiennes, belges, francaises, sud-
africaines et néozélandaises (Mac FARrReN et al., 1960). Si bien que, sur la cote américaine du
Pacifique, le gouvernement en est venu a interdire la récolte des coquillages a certaines époques.

Or si la toxicité des mollusques a été depuis longtemps constatée, elle n’était pas pour autant
expliquée.

En 1778, DA Costa suggérait que leur pouvoir neurotoxique provenait ou d'un parasite ou d'une
accumulation de sels de cuivre. En 1845, CHRISTENSEN déclarait cependant que le poison devait
étre un composé organique. Il fut localisé en 1886 dans les glandes digestives des moules (WOLFF)
ot on l'isola sous le nom de mytilitoxine avec la formule Ci Hy; NO, (BrIEGER, 1888). Et c'est en
1907 que RICHET put extraire de Mytilus edulis la mytilo-congestine qu'il jugea analogue a la
congestine déja connue des Actinies. La mytilo-congestine provoque expérimentalement chez le chien
la congestion hémorragique des muqueuses de l'ensemble des voies digestives.

En cas d’intoxication humaine, les symptomes sont généralement les suivants : manque de
coordination dans les mouvements, paralysies périphériques (par exemple des lévres, de la langue,
des doigts et des orteils), perte de la force musculaire du cou et des extrémités, ralentissement du
cceur, diminution de pression sanguine, dyspnée, mort par arrét respiratoire ou cardiaque (MEYER
et al., 1928).

L’action du poison, lentement absorbé par le tractus gastro-intestinal, a en effet pour consé-
quence principale la dépression des centres respiratoires, cardiaques, vasomoteurs et du systéme
de conduction du myocarde (PRINZMETAL, 1932). Le poison est puissamment neurotoxique (MURTHA,
1960) et ses effets rappellent dans une certaine mesure ceux du curare, poison paralysant. Cepen-
dant, si la dose est faible, le poison est peu a peu éliminé par le rein et le malade guérit. Les
mammiféres y sont diversement sensibles : le lapin et la souris plus que le chien, par exemple.

Les poisons des divers mollusques incriminés sont trés similaires, sinon identiques, dans leur
structure, leurs propriétés chimiques, physiques et biologiques (MoLp ef al., 1927). Les recherches
récentes tendent a les isoler et a les purifier par chromatographie sur papier et électrophorése
(CasseLMAN et al., 1960 ; Bannarp et al., 1961, 1962). Celui que l'on a extrait de Mytilus cali-
fornianus, purifié et expérimenté sur la souris provoque la mort de cette derniére en 5 a 7 minutes
(SCHANTZ et al., 1957).

Dans les moules, le poison est localisé surtout dans le tube digestif (SommER et al., 1937);
il est d'origine exogéne, provenant du phytoplancton ingéré par les mollusques et notamment des
Dinoflagellés : Gonyaulax catenella, Pyrodinium phoneus, parmi les premiers reconnus et sur lesquels
on a pu expérimenter (KocH, 1939 ; BurkE et al., 1960). Ainsi, des moules indemnes étant plongées
pendant quelques heures dans une eau contenant P. phoneus deviennent toxiques et l'on démontre
par action sur la souris et sur le cceur de grenouille que les extraits obtenus a partir de ces mol-
lusques intoxiqués et du Dinoflagellé lui-méme sont indentiques.

La pullulation des Dinoflagellés sur certaines aires marines a certains moments dépendant des
conditions météorologiques et de la circulation marine locales, on comprend que la toxicité de
Mytilus edulis puisse étre liée a ces mémes facteurs, comme les auteurs l'ont noté (PrRAKASH et
MEbpcor, 1962).

La plupart des empoisonnements de l'homme par les mollusques contaminés ont lieu précisément
au moment de fortes poussées de Dinoflagellés (résultant souvent elles-mémes d'importants rejets
d’eaux d’égout riches en sels nutritifs) et se situent, dans les régions européennes au moins, entre
mai et novembre, donc aux mois chauds. On voit par la que l'on revient aux phénoménes d'eaux
rouges précédemment évoqués.

Parmi les cas récents de toxicite des mollusques, dépendant elle-méme du plancton environ-
nant, on citera de nombreuses observations faites, d'une part en baie de Fundy (MEDCOF et al.,
1947 ; NEEDLER, 1949) concomitantes de l'existence de fortes populations de Gonyaulax tamarensis,
d’autre part en Hollande et en Belgique durant 1'é¢té 1961 (KorRRINGA et LELOUP cités par MARTEIL,
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1962) et relatives a de trés graves intoxications dues a l'ingestion de moules vraisemblablement
contaminées par Prorocentrum micans, Dinoflagellé des milieux pollués identifié dans des circons-
tances analogues dans les eaux portugaises (VILELA); également plusieurs cas d'intoxications
humaines par absorption de palourdes, en été 1964 en divers secteurs des cotes de Bretagne, alors
que Gonyaulax polyedra pullulait sur les lieux de récolte, passant en quelques jours de 8000 a
400 000 cellules pour un méme volume d'eau (MARTEIL, 1964).

On mentionnera enfin un travail particuliérement démonstratif de E. SiLva (1963) qui concerne
aussi la toxicité des bivalves en liaison avec les populations planctoniques. De fréquents accidents
par ingestion de coques (Cardium edule L.) en provenance de la lagune d'Obidos située au nord
de Lisbonne sur la cote occidentale portugaise, ont en effet suggéré l'é¢tude de son plancton car
la symptomatologie constatée (paralysies et parestésies) orientait vers le poison des Dinoflagellés
comme base étiologique de ces accidents.
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Fic. 1. — Toxicité de Cardium edule, en « unités-souris » (trait plein) en fonction de la densité

des Dinoflagellés (tirets). Adaptation d'aprés E. pE Sousa E. SiLva (1963).

En 1955-1956, de nettes corrélations apparurent entre ces planctontes (Prorocentrum micans
plus spécialement) et la toxicité des mollusques (PiNTO et E. SiLva, 1956).

En 1958, les analyses du plancton, successives & un nouveau cas d'intoxication, furent accom-
pagnées de mesures de température et de salinité de l'eau, ainsi que d'une évaluation de la
toxicité des Cardium par injections intrapéritonéales d'extraits de ces mollusques a des souris
(SoMMER et MEYER, 1937).

L'ensemble des résultats montra les relations entre les floraisons importantes de Dinoflagellés
et I'établissement de la toxicité des bivalves (fig. 1). Par ailleurs, d'autres formes que P. micans
furent impliquées : Exuviella baltica, Gonyaulax tamarensis, Glenodinium [oliaceum, Peridinium
steinii.

La pullulation de ces organismes correspondait du reste & des phénomeénes d'eaux rouges
caractérisés avec luminosité nocturne accentuée. Les numérations indiquaient 80 000 000 de cellules
au litre pour E. baltica, 3000 000 de G. tamarensis et 1 000 000 de P. steinii. Durant toute cette
période, la toxicité des coques était de 7 680 « unités souris » ('). On a pu suivre ensuite la dimi-

(1) L'« unité souris» correspond a la quantité de poison qui, par injection intrapéritonéale, provoque en un temps
moyen de 15 & 20 minutes la mort de souris dont le poids varie entre 18 et 22 grammes.
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nution de la toxicité des mollusques parallelement & celle du nombre de cellules des Dinoflagellés
par litre : toxicité de 5840 u.s. pour 722000 G. tamarensis et 2000 E. baltica.

En 1959, une augmentation considérable de toxicité des mollusques (26 560 u.s.) se produisit
au moment d'un développement d'eau rouge a G. tamarensis (4 700 000 cellules au litre). Le phé-
noméne dura peu et la toxicité elle-méme disparut le mois suivant (fig. 1).

En 1960, enfin, des manifestations semblables de toxicité (14 000 unités) ont été enregistrées
pour des concentrations de 4 800 000 cellules au litre de Glencdinium foliaceum (fig. 1).

Tous ces faits, déja trés précisément connus, ont regu une pleine confirmation au cours
d’observations effectuées en Norvége en 1963 et 1964 par Braarup et OFTEBRO (BRAARUD et
OFTEBRO, 1964 ; OFTEBRO, 1965). Une étude comparée des teneurs des moules en toxine et du
plancton sur les plans qualitatif et quantitatif dans le fjord d'Oslo montra la simultanéité du
maximum des teneurs en toxines et de la prédominance des Dinoflagellés dans le phytoplancton
et notamment de l'espéce Gonyaulax tamarensis, réputée pour ses effets nocifs. Pendant ces mémes
périodes, Peridinium friquetrum et P. trochoideum abondaient également mais ne jouaient vraisem-
blablement qu’un role secondaire dans les phénomeénes toxiques. Les auteurs ajoutent que, dans
le méme temps, les moules situées hors du fjord, dans la zone cétiére ou les populations de Dino-
flagellés se révélaient beaucoup moins denses, n'étaient pas toxiques.

Il n'est pas inutile d'indiquer que d’autres éléments du phytoplancton que les Dinoflagellés peu-
vent étre a l'origine de la contamination des mollusques, comme du reste, des poissons et crustacés,
et d'accidents graves, voire mortels, chez les hommes. Il s'agit des Chattonelles, Chloromonadines
dont le pouvoir toxique est bien connu, puisque sur les cotes de Malabar et de I'Inde on leur attribue
indirectement la mort d'une cinquantaine de personnes par an, a la suite de I'ingestion de mollusques
et autres organismes contaminés (SUBRAHMANYAN, 1954), et dont I'espéce Chattonella subsalsa, décrite
en 1936 de Méditerranée (BIECHELER), est susceptible de se livrer & des invasions massives, comme
on a pu en observer a Alger (HoLLANDE et ENJUMET, 1957) et & Villefranche-sur-Mer (TREGOUBOFF,
1962) ; d'ot la mise en garde des consommateurs de mollusques et autres animaux marins récoltés
au moment des grosses chaleurs estivales qui peuvent correspondre a une pullulation en masse des
Chattonelles dans nos régions.

¢) Affections diverses.

Les mollusques sont également sujets a de multiples affections dues & un grand nombre de formes
d’appartenance trés variée que nous séparerons en deux catégories pour la commodité de l'exposé.

1. - Parasites.

a) Bactéries et virus, De nombreuses épidémies parmi les mollusques d’¢levage leur sont attri-
buées, en particulier la « maladie du pied », qui atteint assez fréquemment les huitres, chez lesquelles
elle provoque la calcification du muscle adducteur et des troubles importants, pouvant entrainer la
mort des sujets atteints,

GIARD (1894) en a rendu responsable des colonies de bactéries (Myotomus ostrearum) envahis-
sant les muscles, mais RANSON (1951) estime que ces derniéres ne sont que des hotes secondaires et

YoNGE (1960), s'inspirant des travaux de KorrinGa (1952), voit dans un champignon la cause pre-
miére du mal.

b) Champignons. Plusieurs mycoses ont en effet été signalées chez les Mollusques.

La maladie perforante de la coquille (Dorrrus, 1921 ; Penso, 1953) cause de véritables héca-
tombes dans les bancs d’huitres hollandaises et allemandes dont les coquilles sont minées par des
canalicules envahis par le mycélium de champignons inférieurs tels que Ostracoblabe implexa. Le
champignon se nourrit de la conchyoline des valves (KorrINGA, 1952) et sa dissémination est assurée
par des spores libérées dans 1'eau au cours de 1'été.

Une mycose analogue affecte les huitres des cétes américaines, du Delaware au golfe du Mexi-

que; I'agent est Dermocystidium marinum et la diffusion s’effectue aussi par spores planctoniques en
été (LoosaNorF, 1965},

¢) Protozoaires. Flagellés. Au cours des derniéres décennies 'attention a été attirée sur un fla-
gelle Diplozoaire du genre Hexamita, dont plusieurs espéces sont bien connues comme pathogénes
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pour divers Invertébrés ou Vertébrés. Sa pullulation a été maintes fois associée a de fortes mortalités
d’huitres sur les cotes européennes et américaines. En France, MarTEIL, TrROCHON et LE DANTEC,
l'on signalé comme abondant, particuliérement aprés les périodes de grands froids ou chez les huitres
stockées trop longtemps dans des bassins dont l'eau n'est pas suffisamment renouvelée. Selon Loo-
SANOFF (1965), les avis sont partagés quant a la nocivité d'Hexamita. Certains, comme MACKIN ef
al. (1952), en font 'agent direct de la mortalité ; d'autres, comme MARTEIL (1962) et TROCHON (com-
munication orale), pensent que le protozoaire ne proliféere que chez les huitres déja affaiblies par
d’autres causes.

Sporozoaires. De nombreux sporozoaires ont été signalés comme plus ou moins nocifs pour les
mollusques. VILELA (1950) en a observé deux espéces dans les tissus de Tapes decussatus (gonades,
branchies, manteau, etc) ; I'un pourrait étre une espéce nouvelle du genre Haplosporidium, H. tapetis,
l'autre étant une microsporidie non identifiée.

PEnso (1953) cite Chytridiopsis ovicola qui vit dans les gonades des huitres et affecte les ceufs ;
Nematopsis schneideri infeste la plupart des tissus des moules, huitres, palourdes et autres mollus-
ques. Nematopsis legeri a été décelé, parfois en grande quantité, dans des moules de I’¢tang de Thau
(ORMIERES, communication orale).

LoosaNorF (1965) signale Nematopsis ostrearum, qui se trouve dans tous les tissus de 1'huitre
américaine, et N. prytherchi, qui se loge exclusivement dans les branchies. Il mentionne aussi deux
autres sporozoaires, appartenant probablement au genre Haplosporidium, qui ont fait des ravages
chez les huitres, I'un, désigné par le sigle MSX, en baies de Delaware (1957) et Chesapeake (1958),
l'autre (SSO), responsable de mortalités sur les cotes de Virginie et du Maryland.

De VINCENTHIS et RENZONI (1962) ont noté, dans les ovocytes de Mytilus galloprovincialis du
golfe de Naples, Haplosporidium mytilovum déja indiqué chez M. edulis par Fierp (1922). Mais
SPRAGUE (1965) a établi que H. mytilovum FIELD est en réalité un Chytridiopsis et doit étre désigné
sous le nom de Chytridiopsis mytilovum (FIELD).

d) Plathelminthes. Trématodes. Des cercaires libres existent dans le plancton (REBEcQ, 1965);
dans l'étang de Thau, par exemple, elles ont été étudiées par MATHIAS et EuzeT (1962). Or les stades
parasitaires des Trématodes sont trés fréquents chez les mollusques. PENso (1953) cite Gasterosto-
mum gracilescens chez Cardium, Ostrea, Tapes, etc., le parasite pouvant provoquer la castration
des hotes ct détruire le foie, entrainant la mort. La larve libre a été identifiée comme Bucephalopsis
haimeana.

VILELA (1950), qui a trouvé des larves de Trématodes chez Tapes decussatus au Portugal, rap-
pelle d'aprées PaLomsr (1934), la présence dans les tissus de 7. decussatus du golfe de Naples de
huit espéces, dont B. haimeana (— Bucephalus haimeanus) et Cercaria ophicerca, et d’aprés ANDREU
(1949), celle de ces deux cercaires chez T. aureus de Santander. Tout récemment, PENEDA {(1965) en a
signalé trois espéces chez Cardium edule et Mytilus edulis des cotes portugaises : Cercaria tenuans,
Bucephalus muytili, la troisi¢me forme non identifiée. Le méme B. mytili a été observé comme tres
abondant dans les eaux de Banyuls (ORMIERES, communication orale). Enfin, LoosaNoFF (1965) men-
tionne que Bucephalus cuculus peut provoquer la castration de C. virginica et la mort par envahis-
sement de I'hote.

e) Crustacés. Copépodes. Selon PEnso (1953), un Copépode de la famille des Corycéidés,
Lichomolgus spinosus, peut se fixer sur les branchies des moules et apporter ainsi quelque trouble
dans la circulation de l'eau et le cheminement des particules alimentaires. Mais le Copépode le
plus connu en conchyliculture est incontestablement Mytilicola intestinalis, qui vit surtout dans
I'intestin des moules, aussi bien M. edulis que M. galloprovincialis, mais peut aussi s'observer chez
I'huitre. Les publications le concernant sont innombrables. Nous renverrons simplement a I'enquéte
ouverte il y a une quinzaine d'années par 1'Office scientifique et technique des Péches maritimes
(« Colloque du Cop rouge », Revue des Travaux [.S.T.P.M., t. 17 (2), 1951), ajoutant que les divers
laboratoires de I'Institut des Péches en France vérifient chaque année 1'abondance et la fréquence
de ce Copépode. Dans 1'¢tang de Thau, par exemple, en septembre 1964, plus de 80 % des moules
étaient faiblement infestées; a la méme époque en 1965, 50 % environ ['étaient aussi.

Actuellement, la nocivité de ce crustacé est discutée. Il semble n'affecter les moules que lors d'in-
festations massives, comme ce fut le cas en Hollande en 1949. En revanche, d’aprés YonGe (1960),
I'espéce voisine Mytilicola orientalis serait un parasite « sérieux » pour Ostrea lurida.
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2. - Epibiontes.

La quasi-totalité des organismes que nous avons passés en revue jusque la vivent en véritables
parasites chez les mcllusques (dans leurs tissus ou dans la matiére organique des valves). Ceux qui
vont étre mentionnés maintenant ne peuvent étre considérés comme tels; ils utilisent les valves des
mollusques, celles des huitres particuliérement, comme habitat ou comme simple support ; ¢’est pour-
quoi nous les réunissons sous le vocable d’épibiontes. Ces organismes sont extrémement nombreux.
On pourra s'en faire une idée en consultant le travail de ScHODDUYN (1931) et, surtout, 'étude trés
minutieuse de KORRINGA (1951). En particulier, ce dernier a vérifié expérimentalement que la majo-
rité des espéces qui vivent ainsi sur les huitres y parviennent sous forme d’éléments planctoniques ;
leurs larves font partie du méroplancton et, pour beaucoup d'entre elles, l'auteur a pu préciser les pé-
riodes de fixation.

Ne serons citées ici que les espéces qui peuvent étre tenues pour réellement nuisibles aux
mollusques. Sous cet aspect, les différents rapports de LELouP et al. (1960 a 1963) concernant l'ostréi-
culture dans le bassin de chasse d'Ostende, contiennent de nombreuses et trés intéressantes observa-
tions. Les larves planctoniques des principaux ennemis de I'huitre (épibiontes ou concurrents) ont été
systématiquement recherchées, dénombrées, et leur fixation suivie ; grace a ces données, dans certains
cas, des moyens de lutte ont pu étre appliqués efficacement dans ce bassin.

a) Spongidaires. L'éponge la plus connue pour les dommages qu'elle cause aux huitres est
Clione celata qui recouvre les valves et émet une multitude de prolongements perforant la
coquille et la rendant trés fragile (maladie « du pain d’épice »). Ce travail de minage peut étre tel,
chez les huitres agées, qu'il compromet gravement leur qualité. Cette clionase se rencontre partout
ou se pratique l'ostréiculture. Nous-mémes, dans l'étang de Thau, I'avons souvent observée. Selon
PENso (1953) cette attaque des coquilles serait aussi le fait de deux autres cliones (C. vastifica et
C. lovata).

Une autre éponge, Halichondria panicea, est souvent indiquée comme pouvant nuire et méme
provoquer la mort de I'huitre par étouffement (Korrinca, 1951 ; Pork, 1960).

b) Annélides. Deux polychétes sont réputés pour leur activité néfaste partout ot l'ostréi-
culture est pratiquée. Il s'agit de Polydora ciliata et de P. hcplura. Ce sont des vers perforants qui
s'établissent généralement dans l'épaisseur méme de la coquille, mais P. hoplura (comme son homo-
logue américain, P. websteri) est spécialement nuisible parce qu'il se loge électivement entre le man-
teau et la coquille ; le mollusque sécréte alors une membrane de conchyoline pour s'isoler du ver et,
de ce fait, le polychéte est une des causes fréquentes du « chambrage » des huitres. Cette anomalie,
qui se manifeste par la formation d'une sorte de cloque interne de la coquille, nuit beaucoup a la
présentation du mollusque quand elle se multiplie. SouLIER (1903) a signalé la présence en abondance
de ces deux polydores (et de deux autres) dans la région de Thau. En 1964, les cas de chambrage
ont été particuliérement répandus chez les huitres de I'étang. Dans le bassin d'Ostende, les larves
planctoniques de ces annelides sont abondantes en été, mais les maximums s'observent généralement
en mai-juin et en septembre (PorLk, 1962).

¢) Tuniciers. Ces organismes sont négligeables dans les régions ostréicoles soumises aux marées,
mais ce n'est pas toujours le cas. Dans l'étang de Thau, ce sont les épibiontes dominants : espéces
des genres Ciona, Ascidiella et Botryllus déja mentionnées par MATHIAS et TCHERNIAKOFSKY (1932),
du genre Phallusia également observé chaque année sur les huitres, notamment en automne. En
fait, leur nocivité n'est pas directe (RAIMBAULT, 1964) mais, puissants filtreurs, ils correspondent a
une énorme consommation de nourriture. Les ceufs de Ciona infestinalis sont surtout abondants
en avril-mai et en septembre-octobre (MaTHIAS et Euzer, 1962) ; les larves apparaissent une quin-
zaine de jours plus tard. Quant aux stades planctoniques des autres espéces, ils présentent aussi
deux maximums, 1'un printanier et 'autre automnal.

d) Mollusques. Dans la méme catégorie des compétiteurs qui, aprés fixation, disputent aux
mollusques en élevage, et notamment au naissain, & la fois la place et la nourriture fournie par le
milieu, on citera enfin des mollusques comme Crepidula fornicata et Mytilus edulis dont la multipli-
cation est redoutée dans tous les secteurs ou se reproduisent les huitres. Dans le plancton du bas-
sin d'Ostende, par exemple, les larves de C. fornicata sont nombreuses surtout en mai et juin (PoLk,

1962 et 1963).



Pour conclure ce dernier chapitre des relations entre Plancton et Coquillages, et en nous en
tenant aux organismes planctoniques sensu stricto et aux seuls mollusques, on admettra qu’une sura-
bondance de phytoplancton, et plus particuliérement de Dinoflagellés, peut étre nuisible aux mol~
lusques, soit a I'état adulte, soit a I'état de larves pélagiques. Et nous soulignerons plus spécia-
lement ce dernier point car, parmi les nombreuses causes susceptibles d'expliquer la médiocrité de
la reproduction des huitres dans l'é¢tang de Thau, cette surabondance de phytoplancton, a la fin du
printemps et au début de l'été, trouve sans doute place.
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