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Introduction 

-Au cours des trois dernières décen- 
nies, les captures de crevettes pêchées 
en mer se sont développées de ma- 
nière spectaculaire. Une forte de- 
mande sur le marché international a 
produit une augmentation sensible 
des prix de vente, et a ainsi favorisé 
l'accroissement de la pêche dans les 
zones déjà exploitées, et la recherche 
de nouveaux fonds de pêche. En 
vingt ans, le total mondial des pêches 
de crevettes a largement doublé, et 
a atteint pour 1972 le chiffre de 
1 024 000 tonnes (source F.A.O., Sta- 
tistiques annuelles des pêches) ; ce' 
chiffre représente un peu moins de  
2 % de l'ensemble' des pêches mon- 
diales en tonnage, mais plus de 8 % 
en valeur. Actuellement, les deux pays 
consommateurs principaux sont les 
Etats-Unis et le Japon avec une con- 
sommation de 330 000 tonnes pour 
les Etats-Unis et de 248 000 tonnes 
pour le Japon, soit plus de la moitié 
du total des prises mondiales. La con- 
sommation française, beaucoup plus 
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faible est néanmoins en progression 
constante : pour 1975, elle représente 
un peu plus de 13 000 tonnes, dont la 
plus grande partie doit être importée. - 
Du point de vue zoologique, les cre- 
vettes exploitées appartiennent à deux 
groupes bien différents : les Caridea, 
qui comprennent notamment la cre- 
vette grise des mers d'Europe du 
Nord (Crangon crangon), la crevette 
bouquet (Palaemon serraius), la cre- 
vette rose de Norvège (Pandalus ho- 
realis), et les Penaeidea. Les Caridea 
interviennent dans le total des cap- 
tures pour moins de 100 000 tonnes, 
soit moins de 10 %, la plus grande 
partie des apports étant constituée 
par les Penaeidea. Alors que les Cari- 
dea sont au sens géologique un groupe 
relativement récent, les Penaeidea sont 
au contraire très anciens, puisque le 
premier genre fossile connu, Anrrim- 
pos, a été découvert dans le Permo- 
Trias de Madagascar. Extérieurement, 
ces deux groupes sont faciles à recon- 
naître pour le non-spécialiste : chez 
les Caridea, la carapace latérale du 
segment abdominal recouvre le bord 
postérieur du premier segment et le 
bord antérieur du troisième segment, 
alors que chez les Penaeidea, la cara- 
pace latérale du second segment abdo- 
minal recouvre le bord antérieur du 
troisième segment, mais est recou- 
verte à son tour par le bord postérieur 
du premier segment. D'autres diffé- 
rences importantes ont trait à la 
reproduction : chez les Caridea, les 
œufs pondus en nombre relativement 
faible (quelques milliers) sont portés 
pendant toute la durée du développe- 
ment embryonnaire sur les soies des 
pattes abdominales (les pléopodes) ; 
chez les Penaeidea au contraire, les 
œufs, beaucoup plus nombreux (quel- 
ques centaines de mille) et d'un 
diamètre plus petit, sont pondus 
librement dans le milieu. 

C'est depuis la seconde guerre mon- 
diale que les captures de Penaeides 
se sont développées de manière re- 
marquable. Jusque-là, l'intérêt écono- 
mique de ces crevettes était assez 
limité : crevettes profondes (gambas 
des espagnols) ou côtières (caramote 
des côtes d'Afrique du Nord) en 
Méditerranée, espèces côtières au Ja- 
pon et dans le Sud-Est Asiatique. La 
découverte de nouveaux fonds de 
pêche dans le Golfe du Mexique, 
puis sur les côtes d'Amérique Cen- 
trale et d'Amérique du Sud, d'Afri- 
que, du Golfe Persique, des Indes, 
d'Australie, d'Extrême-Orient, a per- 
mis une augmentation très rapide 
des tonnages débarqués.. 
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De manière très schématique, les 
Penaeidea exploités appartiennent à 
deux groupes dont l'habitat est bien 
différent, les Penaeidea profonds et les 
Penaeidea côtiers. Les formes profon- 
des vivent généralement entre 300 et 
1 000 mètres de profondeur, certaines 
espèces (Plesiopenaeus edwarsianus 
par exemple) pouvant descendre jus- 
que dans les grandes plaines abys- 
sales. par 4 et 5 000 mètres de 
profondeur. Ces animaux vivent des 
fonds de vase où ils sont capturés 
au  chalut, et leur apport est très 
faible vis-à-vis des espèces côtières. 
Ils sont également assez largement 
répandus à l'échelle de l'océan mon- 
dial. mais leurs caractéristiques éco- 
logiques principales (température du 
milieu extérieur basse et très basse, 
pression hydrostatique élevée à très 
élevée) ne permettent pas à l'heure 
actuelle d'en tenter l'élevage en zone 
littorale. 

Les Penaeidea côtiers ou d'eau peu 
profonde (ils sont en pratique limités 
au  plateau continental) et présentant 
un intérêt économique appartiennent 
à quelques genres voisins, le genre 
Penaeus comprenant à lui seul plus 
d'une douzaine d'espèces exploitées. 
Trois autres genres, Metapenaeus, 
Hymenopenaeus e t Xiphopenaeus, 
font également partie de ce groupe. 
Parmi les principales espèces exploi- 
tées, on peut citer : Penaeus duora- 
r i ~ m  ou pink shrimp des américains, 
espèce amphiatlantique pêchée dans 
le Golfe du Mexique et dans le 
Golfe de Guinée, P. aztecus ou 
brown shrimp, Golfe du Mexique, 
Guyane et Nord du Brésil, P. brasi- 
liensis et P. schniitti, côtes du Brésil 
e t  Golfe du Mexique, P. setiferus ou 
white shrimp, partie septentrionale 
de  la mer des Caraïbes, P. kerarhurus, 
Méditerranée et côte nord-ouest de 
l'Afrique. P. indicus, Australie, Sud 
de  l'Océan Indien jusqu'aux côtes 
africaines, P.  monodon, océan Indo- 
Pacifique, dans la ceinture intertropi- 
cale, P.  semisulcatus et Metapenaeus 
rnortoceros, o c é a n  Indo - Pacifique, 
Mer Rouge et Méditerranée orien- 
tale. etc. 

Le cycle de vie de toutes ces espèces 
de  Penaeidés côtiers est du même 
type général, avec certaines variantes 
mineures. La reproduction se déroule 
toujours en mer, sur des fonds de 
quelques dizaines de mètres de pro- 
fondeur. Les larves issues des œufs 
mènent une vie pélagique pendant 
deux semaines environ. La jeune 
crevette âgée d'une quinzaine de  
jours, dite post-larve, se concentre 

à la côte, et pénètre fréquemment 
dans les lagunes d'eau saumâtre 
(exceptionnellement plus salées que 
la mer). Après deux à trois mois de 
croissance dans ces milieux géné- 
ralement riches, les crevettes qui 
mesurent alors 5 à 10 centimètres de 
longueur quittent en masse les lagunes 
et les baies côtières pour regagner 
la mer où s'achèvera leur croissance. 
Selon les espèces, la tolérance des 
jeunes crevettes vis-à-vis de la sali- 
nité et de la température est variable. 
Sur la côte américaine du Golfe du 
Mexique par exemple, P. setiferus, 
qui est plus tolérante à la baisse de 
salinité, remonte plus haut dans les 
estuaires que P. duorarum et P.  azte- 
cus. D'autre part, ce comportement 
migratoire entre la mer et les lagunes 
saumâtres n'est pas un phénomène 
obligatoire : chez une espèce comme 
P. duorarum, qui a pourtant déve- 
loppé des mécanismes évolués pour 
l'entrée et la sortie des lagunes (l'acti- 
vité des animaux est fonction du sens 
des variations de salinité elles-mêmes 
sous la dépendance directe des ma- 
rées), le cycle complet peut se dérou- 
ler dans une eau de mer à salinité 
normale, et il existe naturellement 
des fonds de pêche (Golfe de Guinée) 
dépourvus de zones lagunaires cô- 
tières suffisamment proches. Ce phé- 
nomène de pénétration temporaire 
des jeunes à la fin de la vie larvaire 
dans les lagunes littorales est très 
répandu parmi les animaux marins, 
y compris les Poissons. L'homme a 
d'ailleurs appris de longue date à en 
tirer parti, en installant à la période 
favorable des filets dans les canaux 
de communication des lagunes avec 
la mer : de telles pêcheries artisa- 
nales existent encore dans le cas des 
crevettes dans l'ensemble de la cein- 
ture intertropicale. 
Pour des raisons encore mal com- 
prises, les jeunes crevettes de 5 à 
10 cm doivent généralement revenir 
en mer. Si elles demeurent enfermées 
dans la lagune, par exemple par fer- 
meture temporaire des chenaux de 
communication (ensablement), l e u r  
croissance diminue rapidement et 
cesse complètement à une taille bien 
inférieure à la taille adulte. 11 existe 
toutefois des exceptions, en particu- 
lier celle de P.  monodon : cette cre- 
vette est très tolérante aux facteurs 
écologiques des lagunes, et une forme 
d'élevage traditionnel très semblable 
à la valliculture italienne, fondée sur 
les tropismes migratoires, existe de 
nos jours en Malaisie, en Indonésie, 
aux Philippines. Dans la plupart des 
cas, il s'agit d'élevage à faible densité, 

avec un apport limité de fertilisants 
organiques et de calcaire, et le succès 
dépend avant tout de l'entrée dans les 
bassins d'élevage d'un nombre suffi- 
sant de jeunes post-larves nées en 
mer. C'est essentiellement à la solu- 
tion de ce problème que se sont 
attaqués les chercheurs japonais à 
propos d'une autre espèce, la crevette 
japonaise. 

I - Les recherches entreprises 
au Japon. 

La crevette impériale japonaise Pe- 
naeus japonicus est, malgré son nom, 
répandue dans I'ensemble de l'océan 
Indo-Pacifique, mais n'intervient de 
manière significative dans les apports 
de la pêche que dans le Nord-Ouest 
du Pacifique et particulièrement le 
long des côtes de l'archipel nippon 
et dans la Mer Intérieure délimitée 
par les trois grandes îles du Sud du 
Japon, Honshu, Kyushu et Shikoku. 
Vraisemblablement exploitée de lon- 
gue date par la pêche artisanale, cette 
espèce a été décrite et nommée 
en 1888 seulement, d'après des spé- 
cimens récoltés dans la région du 
Japon lors de la célèbre circum-navi- 
gation du navire anglais « Challen- 
ger » (1872-1876). Très appréciée par 
les consommateurs japonais, elle fut 
très tôt l'objet de tentatives d'éle- 
vage : dès le début du XX" siècle, 
dans la préfecture de Kumamoto (les 
préfectures japonaises sont l'équiva- 
lent de nos départements), des jeunes 
crevettes capturées en mer par la 
pêche étaient conservées dans des 
viviers à fond de sable et nourries 
jusqu'à ce qu'elles aient atteint la 
taille commerciale. Ces premiers es- 
sais, fondés sur la disponibilité de 
jeunes crevettes pêchées dans le mi- 
lieu naturel, n'ont pu prendre de 
véritable extension, contrairement aux 
élevages du même type pratiqués 
traditionnellement en Indonésie et 
aux Philippines avec d'autres espèces 
de Penaeus ayant un comportement 
beaucoup plus favorable à ce type 
d'élevage. C'est à partir de 1933, 
sous l'impulsion d'un chercheur japo- 
nais, le Professeur Fujinaga (égale- 
ment orthographié Hudinaga), que 
débute l'histoire des élevages mo- 
dernes de Penaeus japonicus. A cette 
date, les connaissances de base sur 
la biologie, le développement, le com- 
portement, l'écologie ..., de P. japoni- 
eus étaient à un stade très rudimen- 
taire. Plutôt que d'en faire le constat, 
l'exposé chronologique des principaux 
résultats obtenus par le Professeur 



Fujinaga permettra d'apprécier les 
lacunes immenses qui existaient il y 
a un peu moins de cinquante ans. 

Les premiers travaux entrepris dans 
un petit laboratoire de l'île d'Ama- 
kusa, côte Ouest de Kyushu, avaient 
pour but de découvrir les stades lar- 
vaires de la crevette japonaise. Les 
femelles ne portant pas leurs œufs 
pendant l'incubation sur les pattes 
abdominales, c'est en pleine eau, 
dans le plancton, qu'il convenait de 
rechercher les larves. Des campagnes 
de pêche répétées avec des filets à 
plancton à mailles fines (150 à 
200 microns de côté) furent effec- 
tuées régulièrement pendant plusieurs 
'saisons. Elles permirent de recueillir 
et de décrire l'un des stades larvaires 
de la crevette japonaise, la première 
larve zoé, puis la larve précédente, 
le nauplius. En même temps, Fujinaga 
put déterminer la période de repro- 
duction, localïsée aux mois de mai, 
juin, juillet et août. Par contre, il lui 
fut impossible malgré des pêches 
répétées tous les jours, de découvrir 
les œufs de la crevette japonaise. 

Les deux stades larvaires découverts 
par Fujinaga étaient déjà connus dans 
d'autres groupes de Crustacés. Le 
nauplius, considéré comme la larve 
primitive de tous les Crustacés, et 
encore très répandu ep particulier 
parmi les groupes inférieurs, est 
caractérisé par la présence de trois 
appendices pairs (les antennules, les 
antennes et les mandibules) garnis 
de longues soies et adaptés à la nage 
qui s'effectue par battements sacca- 
dés. Le nauplius ne s'alimente pas 
chez les Penaeides, et se nourrit aux 
dépens des réserves de l'œuf. Ce 
stade très fugace vit 36 heures envi- 
ron à 26". Il comprend en fait 
six sous-stades successifs, dits nau- 
plius 1 à VI chez P. japonicus, sépa- 
rés par cinq mues. Au cours de ces 
mues, l'organisation segmentaire de la 
larve zoé s'élabore progressivement, 
et les bourgeons d'où naîtront les 
appendices postérieurs aux mandi- 
bules se développent au cours des 
derniers stades naupliens. La larve 
zoé, récoltée dans les pêches de 
plancton, et obtenue au laboratoire 
à partir des nauplius, était également 
déjà connue chez les Crustacés. Cette 
larve, appelée zoé 1 ou protozoé, pos- 
sède deux yeux sessiles, une bouche 
fonctionnelle, une carapace céphalo- 
thoracique et un abdomen terminé 
par un telson ou queue en double 
palette garnie de longues soies. Très 
active, elle nage en avant sous l'action 
de mouvements réguliers des appen- 
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De haut en bas : 

Fig. 1 - Penaeus japonicus. Larve nauplius 
au stade IV, vue de trois quart. 

Fig. 2 - Penaeus japonicus. Larve zoé au 
stade 1, également appelée protozoé. 

Fig. 3 - Penaeus japonicus. Larve zoé au 
stade I I .  

dices antérieurs fonctionnant comme 
des avirons. La zoé 1 doit s'alimenter 
immédiatement et de façon presque 
continue : il fallut six années à 
Fujinaga pour découvrir la nature de 
la nourriture nécessaire à cette larve. 
Elle est en effet strictement herbivore, 
et se nourrit d'algues phytoplancto- 
niques, dont les dimensions varient 
entre quelques microns et quelques 
dizaines de microns de diamètre. Les 
premiers élevages furent réalisés en 
nourrissant les larves zoé 1 avec des 
cultures d'algues unicellulaires de la- 
boratoire, en particulier la Diatomée 
Skeletonema costatum. Deux autres 
larves zoé, zoé II et III, furent ainsi 
découvertes. Ces larves diffèrent de 
la zoé 1 par leurs yeux pédonculés, 
leur carapace pourvue d'un rostre 
antérieur préfigurant le rostre garni 
d'épines de l'adulte, et leurs appen- 
dices plus nombreux. Ces trois lames 
zoé vivent un peu plus d'un jour 
chacune, l'ensemble de la période zoé 

durant quatre jours environ. Ces lar- 
ves zoé, toutes trois herbivores, ont 
besoin d'une densité élevée de nour- 
riture dans le milieu qui les entoure : 
pour une Diatomée comme Skeleto- 
nema, la densité optimale est de 
l'ordre de 10" 10' cellules d'algues 
par millilitre. 

Le stade suivant diffère profondément 
du stade zoé : dénommée mysis, 
cette larve a grossièrement l'aspect 
d'une petite crevette, mais s'en dis- 
tingue facilement par ses pattes tho- 
raciques biramées, dépourvues de 
pinces et semant à la nage, son 
appendice caudal, son rostre, et de 
nombreux autres détails. Le compor- 
tement de cette larve m y s i s  est 
également bien différent de celui 
de la jeune crevette : la mysis se 
tient en pleine eau, la tête en bas, 
avec de temps à autre des mouve- 
ments brusques de remontée. Comme 
dans le cas des larves zoé, il existe 
trois stades mysis successifs, mysis 1, 
II et III, qui se distinguent essentiel- 
lement par le développement et la 
complication des appendices. L'en- 
semble des trois stades mysis dure 
quatre jours environ. Du point de 
vue alimentaire, les stades mysis 
diffèrent profondément des stades 
précédents : les mysis ont en effet 
un régime carnivore assez strict, en 
particulier pour les deux dernières 
mysis. Lors des premières expérien- 
ces, Fujinaga s'aperçut qu& les larves 
d'Artémia, petit Crustacé bien connu 
des aquariophiles, étaient parfaite- 
ment capturées et consommées par 
les mysis. Bien entendu, il convient 
de respecter une certaine densité de 
proies dans le milieu d'élevage, et 
de déterminer le taux de consomma- 
tion journalier. 

En même temps, les recherches de 
Fujinaga abordaient le problème de 
la reproduction des crevettes adultes 
obtenues par la pêche. L'étude sai- 
sonnière de l'état des ovaires des 
femelles montre un grossissement 
relatif de l'ovaire rapide pendant le 
printemps, qui se termine par une 
modification de coloration à l'examen 
par transparence : la teinte brun 
verdâtre caractérise les femelles les 
plus mûres. Dès 1934, Fujinaga dé- 
couvrit que ces femelles, mises en 
bacs d'élevage de dimension suffisante 
au laboratoire (quelques ma), et main- 
tenues dans une obscurité complète 
durant la nuit et un éclairement très 
atténué durant le jour, pondeni dans 
une proportion moyenne de une pour 
deux au cours des deux ou trois nuits 
qui suivent leur capture. Une femelle 



d'une centaine de grammes peut 
pondre plusieurs centaines de milliers 
d'ccufs. qui sont libérés dans l'eau de 
mer. Au cours de la ponte, la femelle 
se tient en pleine eau, et agite vigou- 
reusement ses appendices en se dé- 
plaçant très lentement. Les œufs se 
développent très rapidement, et I'éclo- 
sion a lieu dix à quatorze heures 
après la ponte. Elle donne naissance 
au premier stade nauplien, le nau- 
plius 1, qui avait déjà été rencontré 
dans le milieu naturel. Cette décou- 
verte est particulikrement importante, 
puisqu'elle permet de disposer d'un 
grand nombre de larves à un moment 
déterminé. Toutefois, la disponibilité 
de femelles mûres est limitée de deux 
manières : d'une part. le pourcentage 
de femelles capturées par les navires 
de pêche (quelques pour cent), d'au- 
tre part, et surtout les femelles mures 
n'existent dans la nature qu'à une 
époque déterminée et limitée à quel- 
ques mois au cours de l'année dans 
la région considérée. Ce point est 
particulièrement important puisqu'il 
contrôle l'ensemble du cycle d'éle- 
vage et le situe à une période déter- 
minée de l'année, période qui du 
point de vue de la température de 
l'eau de mer dans les bassins d'éle- 
vage n'est pas nécessairement la meil- 
leure. 

L'obtention de pontes importantes 
permit de réaliser les premiers éle- 
vages à petite échelle. et de compléter 
ainsi les données sur le cycle biolo- 
gique de la crevette japonaise. Le 
dernier stade mysis. à la suite d'une 
métamorphose profonde, donne nais- 
sance à une jeune crevette très sem- 
blable à l'animal adulte. Elle en 
diffère encore par certains détails 
morphologiques (par exemple le nom- 
bre et la dimension des épines du 
rostre, ou les sculptures de la cara- 
pace céphalothoracique) et par sa 
taille encore très petite : 5 mm de  
longueur, quelques milligrammes de 
poids individuel. L'acquisition de la 
morphologie définitive se fait à tra- 
vers vingt-deux stades successifs sépa- 
rés par une série de mues. Pendant 
cette phase, les jeunes crevettes sont 
dénommées des post-larves : ce ne 
sont plus des larves, et ce ne sont 
pas encore tout à fait des animaux 
adultes. On peut distinguer morpho- 
logiquement ces différents stades post- 
larvaires : P.L. 1, 2, 3 ,..., 22. En 
pratique, pour des conditions de tem- 
pérature bien définies (22-24") on 
parle également de post-larves au 
sens chronologique : P 30 par exem- 
ple désigne une post-larve âgée de 

30 jours depuis la métamorphose de 
la mysis III ,  et correspond morpholo- 
giquement à une P.L. 12 à 15. 

Le comportement des post-larves se 
modifie graduellement. Les premières 
post-larves vivent en pleine eau pen- 
dant quelques jours. puis recherchent 
le contact semi-permanent avec un 
support (parois et fond du bassin 
d'élevage). Les animaux se nourris- 
sent aussi bien de jour que de nuit, 
et consomment indifféremment des 
proies vivantes (Artemia) ou de la 
nourriture fraîche (chair de mol- 
lusques bivalves finement coupée). 
Un peu plus tard, 6 à 10 jours après 
la métamorphose ( P L .  4 à 6), les 
post-larves adoptent progressivement 
le comportement caractéristique des 
animaux adultes : elles viennent se 
poser sur le fond du bac d'élevage, 
et cherchent à s'y enterrer durant 
la journée. Très vite, ce mode de 
vie devient rigoureux : les jeunes 
crevettes demeurent enterrées dans le 
sable du fond des bassins pendant 
toute la journée, parfaitement invi- 
sibles. Elles en sortent pendant la 
nuit, nagent alors activement et se 
nourrissent. Il y a donc à partir de 
cettc période deux phases métaboli- 
ques opposées : une phase diurne de 
repos. au cours de laquelle l'animal 
est en état de métabolisme basal, ses 
besoins énergétiques étant limités à 
la respiration, et une phase nocturne 
active, au cours de laquelle les 
dépenses énergétiques sont élevées 
(alimentation, marche sur le fond, 
nage en pleine eau, etc.). La vitesse 
de transit intestinal de la nourriture 
ingérée est grande : lorsque la nour- 
riture est distribuée le soir précédent, 
on retrouve dès le matin sur le sédi- 
ment du fond des bassins les boudins 
intestinaux excrétés par les animaux 
à la fin de la période d'activité. 
Lorsque la quantité de nourriture 
distribuée est insuffisante, les ani- 
maux réingèrent tout ou partie des 
excréments rejetés : il y a copro- 
phagie. C'est également durant la nuit 
que se déroule la phase ultime de la 
mue, processus particulier à I'ensem- 
ble des Arthropodes et qui permet à 
l'animal d'assurer sa croissance de 
manière discontinue. Après une pré- 
paration assez longue, l'animal quitte 
l'ancienne carapace chitineuse plus ou 
moins calcifiée qui recouvre l'ensem- 
ble de son corps à travers une ou 
plusieurs fentes de déhiscence, et 
augmente rapidement de volume par 
absorption d'eau dans ses tissus, 
avant que la nouvelle carapace ne se 
calcifie et devienne indéformable. Ce 

phénomène de la mue se répète une 
trentaine de fois au cours de la vie 
de la crevette japonaise, depuis la 
métamorphose de la larve mysis III. 
L'intervalle de temps séparant deux 
mues successives, intervalle qui cor- 
respond biologiquement à la notion 
de cycle d'intermue. est d'autant plus 
grand que l'animal est âgé. Dans le 
cas de la crevette japonaise, la durée 
de I'intermue varie de quelques jours 
au début de la vie post-larvaire à un 
mois et demi vers la fin de la vie 
de l'animal. La croissance de la cre- 
vette japonaise est remarquablement 
rapide : trois mois après la ponte, 
les animaux atteignent 3 à 5 g de 
poids individuel (cette taille corres- 
pond à la taille moyenne de com- 
mercialisation de la crevette bouquet 
en France), et six mois après la ponte 
15 à 20 g, dans de bonnes conditions 
de température (22 à 21"). On ne 
sait encore que peu de choses sur 
la taille maximale et surtout la lon- 
gévité de l'espèce. Des poids indi- 
viduels de 100 à 120 g ne sont pas 
rares. et on cite au Japon l'exemple 
exceptionnel d'un individu de cre- 
vette japonaise atteignant plus de 
150 g, soit une longueur de près 
de 25 cm. dont l'âge est estimé à 
un peu plus de deux ans. II n'existe 
pas à l'heure actuelle d'étude précise 
et complète sur la vitesse de crois- 
sance en taille comme en poids en 
fonction de la température. Or, la 
température intervient de  manière 
importante sur la croissance des ani- 
maux qui ne régulent pas leur tempé- 
rature interne à une valeur constante, 
et on admet de façon assez schéma- 
tique. tout au moins à l'intérieur des 
limites vitales spécifiques, qu'une élé- 
vation de température de 10" (par 
exemple 16" à 26" dans le cas de 
la crevette japonaise) se traduit par 
un doublement de la vitesse de crois- 
sance. 

En même temps, l'observation des 
animaux adultes maintenus en capti- 
vité permit à Fujinaga de compléter 
les données existantes sur la repro- 
duction de la crevette japonaise (qui 
se déroule d'ailleurs de la même 
manière chez une espèce vivant en 
Méditerranée, et étudiée à la même 
époque en Tunisie par un chercheur 
français, J. Heldt (1) ). Du point de 
vue morphologique, les différences 
existant au niveau des caractères 
sexuels secondaires étaient connues 
depuis longtemps : chez les femelles, 
il existe au niveau de la base de la 
dernière paire de pattes thoraciques 
un étui ouvert en avant, le thelycum ; 



Fig. 4 - Petmeus japonicus. Crevette adulte figée de 18 mois. Fig. 5 - Penaeus japonirus. Crevettes de trois génbrations distinctes, 
âgées respectivement de 18 mois, 6 mois et 1 mois. A gauche, on reconnait 
les fragments d'une mue du plus grand individu. 

cette particularité fait défaut chez 
les mâles, qui par contre présentent 
un organe copulateur constitué par la 
première paire de pattes abdominales 
qui ont perdu leur rôle natatoire, et 
qui ont reçu le nom de petasmas. 
Fujinaga semble être le seul auteur à 
avoir observé l'accouplement, qui a 
lieu de nuit et en pleine eau. Durant 
cet accouplement, qui dure quelques 
minutes, le mâle dépose à l'aide de 
son organe copulateur deux étuis 
cornés contenant les cellules sexuelles 
mâles (les spermatozoïdes), les sper- 
matophores, dans le thelycum de 
la femelle. L'accouplement a proba- 
blement lieu, comme chez d'autres 
Crustacés, juste après une mue de 
la femelle. Les spermatophores sont 
conservés par la femelle jusqu'à la 
mue suivante, et restent fixés sur l'an- 
cienne cuticule de l'animal (dénom- 
mée cxuvie). Un nouvel accouplement 
doit alors avoir lieu. L'accouplement 
apparaît relativement tôt au cours 
de la vie de la crevette, et en parti- 
culier avant maturation des ovaires 
des femelles. La fécondation propre- 
ment dite (rencontre des cellules 
sexuelles mâles et femelles permet- 
tant la fusion de deux noyaux) est 
indépendante de I'accouplement et 
prend place lors de la ponte : la 
femelle a ainsi la possibilité d'utiliser 
les spermatozoïdes déposés depuis 
quelques jours à quelques semaines 
lorsqu'elle est sexuellement mûre. On 
connaît d'ailleurs encore très mal le 
déroulement précis de ces processus 
au niveau individuel, et les éléments 
précédents, fondés sur des études 
récentes réalisées au Centre Océano- 
logique de Bretagne, sont au moins 
pour partie des hypothèses de travail 
vraisemblables. 

II - Le début du développement. 

L'ensemble des résultats acquis par 
Fujinaga entre 1933 et 1941 a été 
publié en 1942 dans une revue scienti- 
fique japonaise, le Japanese Journal 
o f  Zoology (2). Ils auraient pu per- 
mettre une application rapide, mais 
la guerre et ses conséquences vint 
retarder considérablement le passage 
au développement. Il faut attendre 
1960 pour que soit créée la première 
ferme à crevettes située à Aio (préfec- 
ture de Yamaguchi, côte Sud-Ouest 
de Honshu sur la Mer Intérieure), 
dans une baie sableuse de faible pro- 
fondeur. Et ce n'est qu'à partir de 
1966 environ que la rentabilité éco- 
nomique des élevages commerciaux 
fut atteinte, la production ne dépas- 
sant guère 200 tonnes par an au 
cours de cette première vhase. 

Parmi les apports nouveaux réalisés 
au cours de cette période du début 
du développement, il faut signaler 
la mise au point d'une techcique 
d'élevage larvaire à grande échelle, 
dans des bassins de 60 à 200 m q e  
volume utile, équipés d'un système 
de chauffage permettant de maintenir 
la température de l'eau de mer à 
28 "C et d'un circuit d'aération. Dans 
ces bassins, on place tout d'abord les 
femelles mûres capturées par les ba- 
teaux de pêche, puis on ajoute après 
la ponte des fertilisants minéraux à 
dose convenable (nitrate de potasse 
K NO, et phosphate dipotassique 
K, H PO,) : l'équivalent de 18 y 
at.g/l d'azote et 1,15 p at.g/l de 
phosphore en ce qui concerne les 
deux éléments essentiels pour le dé- 
veloppement des algues unicellulaires. 
Cet apport est répété chaque jour 
jusqu'au vingtième jour après l'éclo- 

sion, de manière à maintenir, sous 
I'effet de l'éclairement solaire, une 
population de Diatomées donnant à 
I'eau une coloration brune caracté- 
ristique. Ce phytoplancton servira de 
nourriture aux larves zoé, et permet 
en outre le développement d'un zoo- 
plancton herbivore (Copépodes en 
particulier) dont les mysis et les 
post-larves se nourriront en partie. 
Cette technique a été mise au point 
par un élève de Fujinaga, J. Kit- 
taka (31, qui réalisa à la même époque 
une expérience originale portant sur 
la reproduction en captivité de la 
crevette japonaise. 

Au laboratoire de Takamatsu, situé 
sur la côte Nord de l'île de  Shikoku, 
en Mer Intérieure, des jeunes cre- 
vettes nées de parents sauvages au 
printemps 1961 f u r e k  placées dans 
des bassins à fond de sable de plu- 
sieurs dizaines de m V e  surface, 
construits sous des abris légers pour- 
vus de toiture, mais non de parois 
verticales. Nourris avec de la chair 
de mollusques bivalves, ces animaux 
étaient ainsi soumis à un éclairement 
naturel atténué et la température de 
I'eau des bassins était maintemie en 
hiver à un minimum de l'ordre de 
16 OC. Au bout d'un an, en avril- 
mai 1962, quelques femelles pesant 
une cinquantaine de grammes étaient 
trouvées mûres, et des pontes ont été 
obtenues naturellement dans le bassin 
d'élevage, e t  sur des femelles isolées 
en bac de ponte. Les jeunes crevettes 
nées pour la première fois au monde 
à partir de femelles ayant vécu toute 
leur vie en captivité se reproduisirent 
à leur tour à la même période de 
l'année en mai 1963, et quatre géné- 
rations successives furent ainsi obte- 
nues entre 1962 et 1965. Le nombre 
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de femelles mûres n'a jamais dépassé 
1 à 2 % du nombre total de femelles 
en élevage, et les pontes obtenues 
étaient relativement faibles. D'autre 
part, l'un des objectifs de cette expé- 
rience, c'est-à-dire la possibilité de 
disposer à différentes périodes de 
l'année de femelles mûres, n'a pas 
été atteint. Le faible degré de réussite 
de la reproduction en captivité et 
l'impossibilité de modifier la date des 
pontes-par rapport à la période natu- 
relle de reproduction des crevettes 
dans cette région enregistrés au cours 
de cette expérience de quatre ans par 
Kittaka conduisirent à l'abandon de 
ces recherches, qui ne seront pas 
reprises par la suite au Japon. Au- 
cune hypothèse scientifique rendant 
compte de ces résultats n'a été pro- 
posée, et il faut bien dire que les 
conditions pratiques de réalisation de 
cette première expérience n'en facili- 
taient pas l'interprétation. 

II existait en 1966 plus d'une douzaine 
de fermes de crevettes au Japon, 
construites en majorité sur des an- 
ciens marais salants surcreusés, et 
situées presque toutes sur les bords de 
la Mer Intérieure. La démonstration 
de la rentabilité économique, jointe 
à une demande importante en post- 
larves destinées à des expériences de 
repeuplement, accélérèrent la multi- 
plication des écloseries de crevettes, 
et conduisirent aux premiers déve- 
loppements .de nouvelles techniques 
d'élevage à haute densité et avec 
nourriture composée. 

111 - Progrès récents 
et  état actuel des élevages 

de crevettes au Japon. 

Les principaux progrès réalisés de- 
puis 1968 concernent la nourriture 
des crevettes, et la recherche d'une 
technique permettant de réaliser des 
élevages à haute densité. En ce qui 
concerne la nourriture, c'est d'abord 
vers les besoins des larves, et notam- 
ment des zoés, que se sont orientées 
les recherches. Hirata montra dès 
1972 (4) qu'il était possible de sub- * 

venir aux besoins nutritionnels des 
zoés en cas de mauvais développe- 
ment des algues phytoplanctoniques 
en leur fournissant un tourteau de 
soja présenté sous forme de particules 
de dimensions convenables. Quelques - - 
années plus tard, des aliments com- 
posés plus complexes permirent d'ob- 
tenir depuis la zoé 1 jusqu'à la P.L. 4 
des taux de survie variant entre 50 
et 80 %, chiffres tout à fait compa- 

rables à ce que l'on obtenait avec des 
aliments frais vivants ou inertes. Ces 
travaux, réalisés de manière pragma- 
tique, ne prennent pas en considéra- 
tion les besoins nutritionnels de base. 
des différents stades larvaires, et mon- 
trent simplement qu'il est relative- 
ment aisé de fournir aux larves et 
aux jeunes crevettes des substituts 
alimentaires convenables, en retenant 
comme référence un taux de survie 
assez élevé des larves. 

La mise au point d'un aliment com- 
posé permettant d'atteindre la taille 
commerciale (15 à 25 g) a été en- 
suite entreprise par différents cher- 
cheurs japonais (Shigueno, Kanazawa, 
Deshimaru (5 ) ,  etc.). Assez rapide- 
ment, un aliment à base de farines 
animales et végétales fut expérimenté 
avec succès. Sa mise au point fait 
davantage appel à des techniques 
classiques en nutrition animale qu'à 
une recherche scientifique originale. 
Au cours des travaux préliminaires, 
les chercheurs japonais ont pu mettre 
en évidence les besoins relativement 
élevés en protéines (50 à 70 % de 
la ration en poids sec), avec plusieurs 
acides aminés essentiels (phénylala- 
nine, lysine, histidine, arginine, thréo- 
nine, valine, méthionine, isoleucine, 
leucine et tryptophane constituent 
vraisemblablement des acides aminés 
essentiels pour la crevette japonaise), 
les besoins en lipides, en vitamines, 
en stéroïdes et en sels minéraux (cal- 
cium et phosphore en particulier). 
A la suite de ces recherches, un ali- 
ment composé était commercialisé 
dès 1974, et progressivement amélioré 
au fur et à mesure du progrès des 
connaissances. 

C'est dans le domaine de l'élevage à 
haute densité que les résultats les plus 
intéressants ont été obtenus. Jusqu'à 
1970, les crevettes étaient élevées 
jusqu'à la taille commerciale dans des . . 

bassins à fond de sable de quelques 
miiiiers de mètres carrés alimentés 
par le jeu des marées à travers des 
vannes munies de filets empêchant la 
fuite des jeunes crevettes ou l'entrée 
des prédateurs. Dans les meilleures 
conditions, la biomasse ne dépasse 
guère 250 à 300 g/mP de poids de 
crevette en fin d'élevage, soit 10 à 
20 crevettes de 15 à 25 g par mètre 
carré. L'idée de Shigueno et de ses 
collaborateurs fut d'accroître considé- 
rablement la circulation de l'eau de 
mer à travers le sable pendant le 
jour, afin de permettre aux crevettes 
de respirer normalement et de main- 
tenir les conditions favorables à l'exis- 
tence d'une microflore de bactéries 

capable de dégrader la matière orga- 
nique en composés minéraux stables 
fortement oxydés. Après des essais à 
petite échelle, des bacs circulaires de 
23 m de diamètre contenant 1 000 m: 
d'eau équipés d'un double fond ont 
été mis au point. Alimentés par pom- 
page, avec un taux de renouvellement 
journalier de l'eau de 2 à 3, complét6 
par une circulation forcée à travers 
le fond de sable à peu près équiva- 
lente, ces bassins ont permis d'attein- 
dre des charges en poids frais de 1,5 
à 2 kg/m2 en fin de cycle d'élevage, 
soit, pour 20 à 25 g de poids indi- 
viduel entre une soixantaine et une 
centaine de crevettes par mètre carré, 
cette dernière valeur pouvant être 
temporairement dépassée. Un dis- 
positif complexe de circulation et 
d'évacuation de l'eau a pour effet 
d'accumuler les déchets figurés (ex- 
créments, nourriture non consommée, 
exuvies) au centre du bassin, d'où ils 
sont facilement évacués par vidange 
durant la journée lorsque les animaux 
sont enterrés dans le sédiment. 

Cette nouvelle technique, cinq ans 
seulement après sa mise au point 
au laboratoire, a atteint le seuil de 
rentabilité économique avec emploi 
généralisé d'aliments composés. Mal- 
gré les frais entraînés par les struc- 
tures d'élevage construites en béton 
et le pompage de volumes d'eau 
importants, cette technique a pour 
elle un accroissement de la producti- 
vité et une survie globale supérieure, 
d'où un coefficient de conversion de 
la nourriture plus élevé. On peut 
même envisager en régions suffisam- 
ment chaudes, et dans la mesure où 
les larves seraient disponibles à toute 
période de l'année, d'effectuer deux 
saisons de grossissement par an dans 
de telles structures, ce qui rédui- 
rait le montant des amortissements de 
moitié. 

A la suite de ces diverses améliora- 
tions et modifications des techniques, 
l'élevage des crevettes japonaises a 
progressé de manière spectaculaire. 
En 1976, la production a vraisem- 
blablement dépassé 1 200 tonnes (le 
1/10 de la consommation française 
de crevettes durant la même année). 
La survie moyenne depuis l'œuf 
peut être résumée ainsi (d'après 
Shigueno, 1975 (6) ) : 

Taux d'éclosion moyen des œufs 
= 50 %. 

Taux de survie du nauplius 1 à 
la P.L. 1 = 43 %. 

Taux de survie de P.L. 1 à la 
taille commerciale = 47 %. 



Le taux de survie de l'œuf à la cre- 
vette de taille commerciale est donc 
de 12,s % seulement. Pour une pro- 
duction de 1000 tonnes à 10 g en 
moyenne, il faut au départ 800 mil- 
lions d'œufs ce qui représente à raison 
d'une ponte moyenne de 150000 mfs,  
et d'une ponte réussie pour deux fe- 
melles mûres plus de 10 000 femelles 
pesant au total 1 000 kg. Ces chiffres, 
qui résument l'état actuel de la tech- 
nique, témoignent également de la 
prodigieuse fécondité des crevettes 
japonaises. 

IV - Recherches 
et  expérimentations françaises. 

Dans le cadre de son programme 
d'orientation Océan publié en 1968, 
le Centre National pour l'Exploitation 
des Océans retenait la crevette japo- 
naise comme l'une des espèces devant 
faire l'objet d'essais d'aquaculture, 
compte tenu de la réussite japonaise 
d'une part, et des données écono- 
miques nationales d'autre part (prix 
de vente élevé, importations impor- 
tantes). Les premiers essais de trans- 
position en France de l'ensemble des 
techniques japonaises ont été envi- 
sagés dès 1968, et tentés à partir 
de 1969. 
Les expéditions par voie aérienne de 
femelles sauvages prêtes à pondre du 
Japon en France n'ont jamais donné 
de résultats intéressants, les animaux 
subissant un choc physiologique pro- 
fond capable de bloquer la ponte. Il 
a donc fallu se tourner vers les trans- 
ports de post-larves (P.L. 8 à 15 gé- 
néralement) en sacs de polyéthylène 
sous atmosphère d'oxygène. Ce t t e  
technique donne des résultats accep- 
tables au plan expérimental, mais 
constitue un lourd handicap au plan 
de l'économie d'un élevage. En effet, 
la mortalité due au cannibalisme 
(lui-même lié à l'absence de nourri- 
ture), négligeable pour des durées de 
6 à 8 heures, représente plus de 50 % 
de l'effectif initial pour 24 heures de 
transport, ce qui revient à doubler le 
prix unitaire de la post-larve. En 
outre, le poids total à transporter 
est élevé : 7 kg d'eau de mer et 
d'emballage pour 5 000 post-larves au 
départ, soit à peine 2 500 à l'arrivée. 

Néanmoins, ces importations de post- 
larves du Japon étaient l'unique solu- 
tion, et permettaient de réaliser les 
premières expériences de grossisse- 
ment dans les eaux françaises. Depuis 
1970, en divers sites du littoral 
français méditerranéen et atlantique, 

ces expériences de grossissement con- 
nurent quelques déboires au cours des 
deux premières années. Le cap de la 
première tonne de crevettes grossies 
et commercialisées en France est 
franchi en 1973 (7) .  L'amélioration 
des techniques d'élevage et en parti- 
culier de gestion du milieu permet 
sans grand accroissement des surfaces 
expérimentales utilisées d'atteindre 
2 tonnes en 1974, puis près de 3 ton- 
nes en 1975. La mortalité durant la 
période de grossissement de cinq 
mois environ varie entre 40 et 7 0  % 
du nombre initial de post-larves mises 
en élevage, chiffre voisin des données 
japonaises. Le taux de conversion 
brut est également comparable, tout 
au moins si l'on tient compte de 
l'aliment frais utilisé en France (crabe 
vert) : de l'ordre de 12 à 18. Enfin, 
la vitesse de croissance, qui dépend 
essentiellement de la température, 
bonne jusqu'à 20-21°, est encore 
acceptable à 16-17". Dans le cadre 
de cet exposé, il n'est pas nécessaire 
de développer avec plus de détail 
les résultats d'ordre technique et éco- 
nomique enregistrés au cours de ces 
élevages expérimentaux. Ils ont ce- 
pendant permis de mettre en évi- 
dence les e goulots d'étranglement rn 
de l'élevage de la crevette japonaise 
en France : 

Disposer de post-larves prêtes à 
passer en bassins extérieurs de gros- 
sissement entre le 15 avril et le 
15 mai, afin de tirer le meilleur 
parti possible de l'élévation printa- 
nière de la température de l'eau de 
mer. 

Réduire le coût unitaire de la 
post-larve de façon à le rapprocher 
des normes japonaises. 

Disposer d'un aliment composé 
sec réduisant les frais d'achat de 
nourriture, de conservation et de 
distribution. 

Au plan scientifique, la solution des 
deux premiers points passe par une 
maîtrise des conditions de reproduc- 
tion en captivité permettant de pré- 
voir la période de ponte avec une 
précision de l'ordre du mois. Dès la 
fin de l'année 1973, le CNEXO entre- 
prenait ou faisait entreprendre des 
études sur ce sujet, en Polynésie 
française, à Tahiti, et en Bretagne 
à Brest dans ses propres installations, 
sur les côtes du Languedoc en Médi- 
terranée chez un de ses contractants 
dans le domaine de l'aquaculture. 

Deux de ces expériences visaient au 
contrôle de la reproduction par l'in- 
termédiaire des facteurs du milieu : 

température et salinité de l'eau de 
mer, durée de l'éclairement journalier. 
La troisième, réalisée à Tahiti, avait 
pour but dans un premier stade de 
rééditer l'expérience de Kittaka à 
plus basse latitude. 

Les premiers résultats furent enregis- 
trés plus tôt qu'on ne l'espérait : 
entre mi-juin et mi-juillet 1974, un 
effectif de plus de 200 femelles de 
crevettes produisit une quinzaine de 
pontes dans les bassins délevage en 
Méditerranée, sans que l'on puisse 
établir de lien de causalité entre tel 
ou tel facteur du milieu et les quel- 
ques pontes obtenues. L'élevage des 
nauplius recueillis ne put être réalisé. 
Quelques mois plus tard, en septem- 
bre et octobre 1974, quatre pontes 
furent obtenues à Tahiti sur des cre- 
vettes élevées à l'extérieur (8), après 
des tentatives d'intervention sur les 
femelles en cours de maturation par 
épédonculation. L'épédonculation, ou 
ablation unie ou bilatérale des pédon- 
cules oculaires qui contiennent une 
glande endocrine complexe, a pour 
but de supprimer l'action inhibitrice 
d'une hormone secrétée par cette 
glande sur l'ovaire, permettant ainsi 
la poursuite et l'achèvement de la 
maturation sexuelle. Cette interven- 
tion imaginée en 1943 par un cher- 
cheur français étudiant la crevette 
bouquet des côtes du Maroc (9),  
permet d'obtenir quelques pontes, 
souvent non viables (les œufs n'éclo- 
sent pas, ou ne sont pas fécondés et 
ne se développent pas), et son effica- 
cité dépend vraisemblablement de 
l'état de développement de l'ovaire 
et du stade du cycle d'intermue au 
moment où elle est pratiquée. Quel- 
ques dizaines de milliers de post- 
larves furent produites à partir de ces 
pontes, et servirent notamment . à 
constituer un nouvel élevage de fu- 
turs reproducteurs. Certains de ces 
animaux se sont effectivement repro- 
duits en février-mars 1976, soit à 
l'âge d'un an et demi environ. Cepen- 
dant, pour d'autres raisons, dont la 
mauvaise résistance à une tempéra- 
ture permanente élevée et la sensi- 
bilité à diverses maladies dans de 
telles conditions, les travaux réalisés 
à Tahiti sur la crevette japonaise 
seront très réduits, d'autres espèces 
équatoriales et tropicales donnant de 
bien meilleurs résultats (P. monodon, 
P. aztecus, P .  stylirostris, P.  vanna- 
mei, P .  merguiensis) en particulier du 
point de vue de la survie et dc la 
croissance. Près de 3 tonnes de cre- 
vettes Penaeides ont été produites 
par le Centre Océanologique du Paci- 
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Fiz. 6 - Bassin consîruit pour I'dlevage de 
crevettes Pénéides A Vairao, Centre Ocdano- 
logique du Pacifique, Tahiti. 

Ci-dessous : 

Fig. 7 - Schdma des bacs expérimentaux utilisés 
au Centre Océanologique de Bretagne pour 
I'éîude écophysiologique de la reproduction en 
captivit6 de la crevette Penaeus japonicus. 

fique. 1.a troisième expérience, réa- 
lisée en Bretagne, fut totalement 
négative. 

Ces résultats autorisent quelques con- 
clusions très partielles : 

L'expérience de Kittaka peut être 
reproduite à une latitude plus basse, 
avec un taux de pontes très faible (de 
l'ordre de quelques pour mille du 
nombre total de femelles). Les pontes 
ont eu lieu pendant une période 
d'allongement de la durée des jours 
(été austral). 

Sur la côte méditerranéenne, à 
une latitude un peu plus haute que 
celle de la Mer Intérieure du Japon, 
la période de ponte est assez stricte- 
ment localisée autour du solstice 
d'été, et le taux de ponte avec un 
éclairement naturel atténué (bassins 
sous serre semi-transparente) semble 
un peu plus élevé (de l'ordre de 
quelques pour cent du nombre total 
de femelles). Cette seconde expérience 
contirme les résultats obtenus par 
Kittaka, sans apporter d'éléments 
nouveaux. 

L'expérience décisive fut réalisée un 
an pj99 tard, au Centre Océanologi- 
que dc Bretagne, dans le cadre d'une 
approche scientifique différente, et 
avec un contrôle rigoureux des con- 
ditions expérimentales. Quelques rap- 
pels généraux sont nécessaires à la 
compréhension de ces recherches et 
de leur portée. 

On sait depuis longtemps que les 
facteurs physiques du milieu déter- 
minent à travers une chaîne complexe 
certains phénomènes physiologiques, 
et en particulier la reproduction. 
Parmi ces facteurs, la température 
et la durée d'éclairement journalier 
(OU photopériode) interviennent très 
fréquemment chez les animaux ter- 
restres (la reproduction de très nom- 
breux oiseaux par exemple, est dé- 
clenchée par l'allongement de la durée 
du jour au printemps). La chaîne de 
contrôle et de régulation fait inter- 
venir l'organe sensitif correspondant 
(l'cri1 dans le cas de la lumière), le 
système nerveux central, une ou plu- 
sieurs glandes endocrines, enfin l'or- 
gane effecteur (la gonade dans le cas 
de la reproduction). Les actions hor- 
monales sont soit stimulantes, soit 
inhibitrices, et il existe fréquemment 
des rétroactions également endocrines 
(feed-backs des anglo-saxons) assu- 
rant la régulation de l'ensemble du 
système concerné. 

En ce qui concerne les Arthropodes, 
on connaît déjà des processus physio- 
logiques faisant intervenir la photo- 
période. Chez les Insectes par exem- 
ple, la diapause hivernale (forme 
particulière d'hibernation), qui dé- 
bute en automne, est déclenchée, non 
par la baisse de température, mais 
par raccourcissement de la longueur 
des jours durant cette même saison. 
Chez un Crustacé Amphipode de la 

Baltique, vivant entre quelques mètres 
et une centaine de mètres de profon- 
deur, la période de reproduction est 
contrôlée par la photopériode en pre- 
mier lieu, la température intervenant 
secondairement. Chez des animaux 
provenant de populations littorales, 
Segerstrale a montré expérimentale- 
ment que la maturation était détermi- 
née par la photopériode décroissante 
d'automne, alors que les populations 
de profondeur de la même espèce, 
qui ne sont pratiquement plus sou- 
mises à la lumière, se reproduisent en 
début d'été en fonction de la hausse 
de température du milieu. En d'autres 
termes, les processus de reproduction 
sont calés sur le facteur dont les 
variations sont rigoureusement défi- 
nies à l'échelle cosmique, dès lors 
qu'il peut être perçu ; en l'absence 
d'information sur la photopériode, 
la température, qui est moins rigou- 
reusement déterminée, prend le relais. 

Les nouvelles expériences réalisées en 
1975 au C.O.B. (10-11) à partir de 
l'équinoxe de printemps comportaient 
trois variantes visant à vérifier I'hypo- 
thèse selon laquelle la maturation de 
la crevette japonaise est avant tout 
dépendante de la photopériode. Dans 
chacun des trois bacs une vingtaine 
de couples de crevettes âgées d'un 
et deux ans était maintenue dans 
des conditions écologiques précises 
et contrôlées en ce qui concerne la 
température et la photopériode. Par- 
tant tous de 13 h de lumière par 
jour et d'une température de 14 à 16", 
les trois bacs atteignaient respective- 
ment au solstice d'été les valeurs 
suivantes : 16 h de lumière et 26", 
14 h 45 de lumière et 24", 14 h 15 
de lumière et 22". Les crevettes 
commencèrent à pondre à peu près 
simultanément dans les trois bassins 
début juillet, et les conditions éco- 
logiques de juillet furent maintenues. 
Contrairement à ce qu'avait montré 
l'étude des animaux sauvages en cap- 
tivité, les pontes se poursuivirent de 
manière régulière pendant plus d'un 
an. La moyenne des pontes obtenues 
sur une période de huit mois montre 
que les valeurs de 16 h de jour et 26" 
sont dans ces conditions les meil- 
leures, les valeurs de 14 h 45 et 24' 
n'en étant pas très éloignées, et les 
valeurs de 14 h 15 de jour et 22" 
étant moins favorables : 

Dans ces conditions écologiques cor- 
respondant à des hydro-climats tem- 
pérés chauds, subtropicaux et tropi- 
caux, la crevette japonaise est capable 
de se reproduire pendant une longue 
période, comme cela se passe dans 



Tahleau 1 - Nombre d'eufs ou de larves de Penaeus japonicus recueillis par ponte et par bac au Centre Oc4anologique de Bretagne entre 
le 10 juillet 1975 ct le 29 avril 1976. Noter I'arret des pontes du bac 11 depuis fin fhvrier 1976, provoqd par une baisse de la photophase ramenée de 
14 h 45 P 12 h mi-janvier 1976. 
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Pontes observées du 1" Juillet 75  au 28  Février 7 6  Une autre expérience a été réalisée 
au cours du premier semestre 1976 
sur le bac correspondant à un hydro- 
climat subtropical : la température 
a été ramenée à 21°, e t  la photopé- 
riode à 12 h, mi-janvier 1976. Les 
pontes, très réduites dès les premiers 
jours de février, se sont interrom- 
pues complètement le 22 février, et 
les signes extérieurs de maturation 
ont également disparu. Mi-mai 1976, 

; Nomhre Nombre Nombre 
de nauplius 1 de pontes 
par ponte 1 par femelle 

16 h de lumière, 26" 99 2 5 3 0 0  6 

.l Nombre 
de nauplius 
par femelle 

1 152000  

14 h 45 de lumière, 
24" . . . . . . . . . . . . . 1 -- ' 106 ' 1 4 8 0 0  5,6 

14 h 15 de lumière, 
22" ............. , 77 I ! 1 1 5 0 0  1 3 2  

la photopériode était ramenée en deux 
semaines à sa valeur initiale de 15 h, 
et la température à 22-23". Les pontes 
reprenaient dès le 12 juin, soit quinze 

la nature chez d'autres espèces de A la suite de ces premiers résultats, 
Penaeides de la ceinture éauatoriale. d'autres exvériences ont été réalisées 

Cette première expérience apporte 
d'autres résultats originaux irnpor- 
tants. Tout d'abord, le nombre de 
pontes, qui au lieu d'être cent ou 
dix fois inférieur au nombre de fe- 
melles, est jusqu'à six fois supérieur. 

afin de vérifier la réalité du  contrôle 
de la reproduction à d'autres périodes 
de l'année que celles correspondant 
à la période naturelle de ponte. Entre 
début décembre 1975 et début mars 
1976, un protocole de type tropical 
a été appliqué avec succès à plusieurs 

jours plus tard. 

Ces expériences préliminaires permet- 
taient déjà de répondre à l'objectif 
pratique que s'était fixé le CNEXO 
fin 1973, c'est-à-dire disposer de post- 
larves prêtes à passer en bassins 
extérieurs de erossissement (ce aui  

D'autre part, le taux d'éclosion des 
œufs a toujours été voisin de 100 %, 
ce qui confirme l'existence d'un choc 
physiologique, limité mais réel, pro- 
voqué par la technique japonaise 
(capture par la pêche, suivie du trans- 
port et de l'exposition à une tempé- 
rature élevée). Enfin, dans quelques 
cas, des pontes de 250 à 500 000 nau- 
plius ont été observées, chiffres nota- 
blement supérieurs aux données japo- 
naises classiques. 

centaines de femelles : les pontes 
ont débuté à la date prévue à quinze 
jours près. Pour des raisons encore 
mal élucidées, le nombre moyen de 
nauplius par ponte est toutefois de- 
meuré faible dans cet essai, de I'ordre 
de quelques milliers. Comme dans le  
cas précédent, la reproduction des 
crevettes s'est poursuivie plus de 
six mois, tant que les conditions 
écologiques ont conservé les valeurs 
convenables. 

- - .  
permit en particulier de commercia- 
liser des crevettes dès juillet, et de  
constater la bonne réaction du mar- 
ché à cette époque de l'année), en 
contrôlant de manière précise l a  
reproduction des adultes (1). 

(1) Cette découverte fait d'ailleurs 
i'objet d'un brevet déposé par le 
CNEXO et le CNRS, étant donnk 
ses possibilités d'application évidentes. 
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Fig. 8 - Programme de variation de la température et  de la photophase imposé aux trois bacs en 
expérience entre avril et novembre 1975 au Centre Océanologique de Bretagne, pour L'étude 
de la production de Penaeus japonicus. 

Au plan scientifique, bien des ques- 
tions restaient sans réponse, et le 
problème posé par le taux moyen de 
fécondité, par ponte ou par femelle, 
n'était pas le moindre. La poursuite 
de ces recherches en 1976 et au  cours 
des premiers mois de 1977 a permis 
de  résoudre certaines inconnues. 

rableau II - Bilan mensuel h ûn avril 1976 des pontes de Penaeus  japonicus  obtenues au Centre 
Dcéanologique de Bretagne par contrble écophysiologique de la maturation sexuelle des crevettes. 

L a  démonstration de l'effet positif 
d'une température et d'une photo- 
période élevées demandait à être 
complétée en recherchant le rôle 
respectif de chacun des deux facteurs. 
Une expérience à partir des premières 
crevettes nées au C.O.B. en captivité 
en juillet 1975 fut réalisée dans deux 
bacs distincts en fin d'été 1976. Un 
des bacs était mené progressivement 
à u;l régime de type tropical (16 h 
de  lumière, 269, le second étant 
porté à la même température (26"), 
mais maintenu à une photopériode 
de 1 0  heures : dans ces conditions, 
la reproduction a débuté à la période 
prévue dans le premier bac en no- 
vembre 1976, alors que les animaux 
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du  second bac ne se sont pas repro- 
duits, et montrent à l'observation des 
ovaires parfaitement immatures. Cette 
expérience démontre l'action essen- 
tielle de la photopériode sur la phase 
principale de la reproduction, la ma- 
turation de l'ovaire. Bien entendu, 
ceci est compatible avec l'action béné- 

M C  .-------------l-----------. 
Nombre de 

ponces 

10 
7 

10 
1 I 

22 

17 

20 
9 

Nombre de 
pontes 

5 
I 

3 
9 

16 
15 
13 

15 
I I  

8 

fique des températures élevées en ce 

I I  

Nombre 
d'individus 

227 800 

112  890 
167 500 
214 200 
348 900 

301 400 
136 900 
55 800 

............................ 
Nombre 

d'individus 

23 570 
150 

8 830 
41 O ï O  

59 050 
235 800 

416 850 
99 250 
85 100 
I O  btm 

--------- 
Nombre de 

pontes 

7 

3 
8 
9 

18 
22 

16 
16 

14 
18 

qui concerne la dernière étape du 
processus de reproduction, c'est-à- 
dire la ponte. En même temps, cette 

!5C-'------------- 
Nombre 
d'individus 

115 560 
33 550 
88 935 

221 500 

512 450 
1 123 550 

210 200 
171 800 
85 100 
38 800 

expérience permet de préciser les 
valeurs de la photopériode : pour 
10 heures d'éclairement, il n'y a pas 
maturation ; les premières matura- 
tions apparaissent, en nombre limité, 
pour 14 heures d'éclairement. 

L'obtention dans des bacs différents 
de pontes depuis juillet 1975 permet 
enfin d'aborder pour la première fois 
les problèmes de génétique. Une 
expérience encore en cours actuel- 
lement apporte les premiers éléments 
existants en ce qui concerne les 
Penaeides. Deux pontes recueillies 

en juillet et septembre 1975 dans deux 
bacs différents, ont été élevées et 
deux séries d'individus ont été soumis 
en processus de maturation fin 1976 : 
femelles nées en juillet 1975 et mâles 
nés en septembre dans un bac, mâles 
nés en juillet 1975 et femelles nées 
en septembre dans le second bac. 
Les pontes ont débuté à la date pré- 
vue par la programmation écologique, 
mais les résultats sont très différents. 
Dans le premier cas, les moyennes de 
nauplius par ponte et de pontes par 
femelle correspondent aux chiffres 
déjà obtenus au cours des expériences 
précédentes. Dans le second cas, par 
contre, la fécondité moyenne se 
révèle beaucoup plus élevée. Après 
une première période de trois mois, 
où les pontes enregistrées étaient 
du type habituel, une série d'une 
quinzaine de très fortes pontes tota- 
lisant près de 5 millions de nauplius 
a été obtenue entre février et mars 
1976. La valeur la plus élevée est 
une ponte de 1,025 million de larves 
recueillies, chiffre dépassant très lar- 
gement les données classiques pour la 
crevette japonaise. Cette valeur est 
d'autant plus remarquable que les 
reproducteurs femelles nées en sep- 
tembre 1975 au C.O.B. sont âgés de 
dix-huit mois et pèsent 55 g en 
moyenne (les données japonaises pour 
une ponte de 150 000 œufs corres- 
pondent à un poids de 85 à 90 g, 
soit très vraisemblablement des ani- 
maux de deux ans). 

Il est actuellement impossible d'affir- 
mer le fondement génétique de cette 
fécondité remarquable des femelles 
nées en septembre 1975. On peut 
cependant remarquer que les animaux 
mis en expérience au C.O.B. début 
1975 provenaient de deux génera- 
tions différentes importées du Japon 
en 1973 et 1974 sous forme de post- 
larves. Des individus des deux sexes 
de chaque génération ont été mis en 
présence dans chacun des trois bacs 
de la première expérience. Dans ces 
conditions, des croisements consan- 
guins entre individus d'une même 
génération et des croisements non 
consanguins entre individus d'origine 
différente ont pu avoir lieu. Une 
hypothèse peut être proposée, en 
admettant que la consanguinité dimi- 
nue la fécondité des femelles (ce qui 
se produit effectivement chez des in- 
vertébrés marins comme les huîtres) : 
les individus nés en juillet 1975 pro- 
viendraient d'un croisement consan- 
guin, et ceux nés en septembre d'un 
croisement non consanguin. Dans ces 
conditions, seules les femelles de sep- 



tembre fécondées par des mâles non 
consanguins, pourraient fournir des 
pontes de plusieurs centaines de mil- 
liers d'œufs, voire plus d'un million. 
S'il est vrai que le croisement femelles 
de juillet 1975 X mâles de septem- 
bre 1975 n'a donné que des pontes 
moyennes, il faudrait encore réaliser 
un croisement consanguin sur la géné- 
ration de septembre 1975, et égale- 
ment obtenir des pontes de  femelles 
de cette génération fécondées par 
d'autres mâles que ceux de juillet 
1975, pour confirmer cette inter- 
prétation. 

Cette hypothèse, certes encore peu 
fondée du point de vue expérimental, 
est cependant la seule qui puisse 
rendre compte à ce jour des très 
fortes pontes enregistrées avec les 
femelles de. septembre 1975. En 
même temps, elle constitue la pre- 
mière approche génétique chez les 
crevettes Penaeides et représente un 
point de départ fort intéressant du 
double point de vue scientifique et 
appliqué. 

Ainsi, en moins de deux ans, il a 
été possible d'apporter les preuves 
expérimentales du rôle de la photo- 
période et de la température sur 
le déterminisme de la maturation 
sexuelle et de la ponte, données 
d'autant plus importantes qu'elles 
permettent de comprendre les obser- 
vations effectuées dans la nature. 
En effet, la crevette japonaise a une 
très large répartition dans l'océan 
Indo-Pacifique, et selon la latitude 
du lieu considéré, donc de la longueur 
des jours, on peut prédire dans quelles 
conditions temporelles se réalisera la 
reproduction. Limitée à une période 
de un ou deux mois centrée sur le 
solstice d'été aux latitudes les plus 
élevées, la reproduction se produit 
pendant quatre à cinq mois en zone 
subtropicale (certains auteurs distin- 
guent deux pics de pontes dans ces 
régions, l'un centré sur le mois de 
mai - pontes de type A - le second 
centré sur août-septembre - pontes 
de type B -, et peut exister toute 
l'année dans les régions de très basse 
latitude (cas du Nord de Madagascar 
par exemple, où la crevette japonaise 
existe sur les fonds sableux). Ce 
schéma, qui s'applique certainement 
aux autres espèces de Penaeides 
ayant vis-à-vis de la lumière le même 
comportement, est d'autre part sus- 
ceptible de généralisations. Des es- 
sais sont déjà en cours sur P. kera- 
thurus. Au plan de la recherche de 
base, ce domaine de la biologie 
marine qui vise à apporter la dé- 

monstration expérimentale du rôle 
des facteurs du milieu sur les gran- 
des fonctions physiologiques des or- 
ganismes, constitue certainement une 
des voies de r e c h e r c h e  les plus 
fécondes à l'heure actuelle. Les re- 
tombées pratiques de ces travaux 
d'écophysiologie sont également im- 
portantes, dès lors que l'espèce étu- 
diée fait ou peut faire l'objet d'un 
élevage. 

Malgré l'intérêt scientifique et pra- 
tique des travaux sur le contrôle 
écologique de la reproduction de la  
crevette japonaise, il convient en 
matière de conclusion de souligner 
le caractère « moyen » des résultats 
obtenus. Toutes les expériences faites 
ont porté sur des effectifs certes 
faibles, mais cependant compris entre 
10 et 20 femelles. Dans de telles 
conditions, l'interprétation des don- 
nées expérimentales ne peut être que 
globale, et ne permet pas d'accéder 
directement au comportement indi- 
viduel. La durée précise du cycle 
d'intermue en fonction de l'âge et 
de la taille, les séquences de ponte 
chez une même femelle vis-à-vis de 
l'accouplement et du cycle d'intermue 
par exemple ne peuvent encore être 
définies de manière rigoureuse. Le 
nombre même de pontes correspond 
à un chiffre minimal, puisque deux 
ou plusieurs femelles sont susceptibles 
de pondre la même nuit, sans qu'il 
soit possible ensuite de distinguer les 
larves des différentes pontes. Ces 
limitations, dans ce cas comme dans 
d'autres, sont malheureusement impo- 
sées par les installations techniques 
disponibles, installations dont l'impor- 
tance a été méconnue depuis des 
dizaines d'années dans notre pays en 
ce qui concerne la biologie marine. 
Le parallèle entre la situation actuelle 
et les réalisations entreprises dans 
les grands laboratoires universitaires 
de biologie marine à lit fin du  
XIX" siècle, témoigne tout autant 
d'une absence de compréhension de 
ces problèmes logistiques et d'un 
manque d'ambition scientifique de la  
part des responsables de la recherche, 
que d'un intérêt trop souvent limité 
aux déclarations d'intention de la 
part de I'Etat. On ne peut que 
souhaiter que ces recherches sur la 
reproduction de la crevette japonaise 
apportent un argument de plus à une 
prise de conscience de l'intérêt théo- 
rique et pratique des recherches 
d'écophysiologie marine portant sur 
des espèces susceptibles d'être élevées, 
et des implications matérielles indis- 
pensables. 
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