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Résumé 

Se basant sur l’analyse de 11 et 8 traits morphométriques caractérisant le corps et le sac 

vitellin respectivement chez le brochet et la carpe commune, on a pu montrer un effet 

significatif du moment d’éclosion, variable selon l’espèce. Chez le brochet, les larves à 

éclosion précoce sont de plus petite taille à l’éclosion et possèdent un plus fort taux de 

croissance par comparaison aux larves qui éclosent plus tardivement. Chez la carpe commune, 

la morphométrie à l’éclosion est plus homogène mais le taux de croissance était meilleur chez 

les larves à éclosion tardive par comparaison aux larves qui ont éclos plus tôt. Ces effets 

diffèrent selon la stratégie de reproduction de l’espèce et pourraient être liés aux conditions 

environnementales et trophiques rencontrées pendant la saison de ponte.  

A l’éclosion, le corps des larves de brochet qui éclosent en premier (ME1) est plus petit 

(longueur totale: 8,1 mm ME1 vs 9,5mm ME3 ; p <0,05), les tissus sont moins abondants 

(poids sec 0,25 mg ind-1 ME1 vs 0,32 mg ind-1 ME3 ; p <0 ,05) moins énergétiques (5,98 J. 

ind-1 ME1 vs 8,46 J. ind-1 ME3 ; p <0,05)   et contiennent moins de protéines (0,17 mg ind-1 

ME1 vs 0,22 mg ind-1 ME3; p <0,05) alors que leur sac vitellin est plus important (poids sec 

1,44 mg ind-1 ME1 vs 1,33 mg ind-1 ME3 ; p <0 ,05), plus énergétique (38,55 J. ind-1 ME1 vs 

36,29 J. ind-1 ME3 ; p <0,05) et contient plus de protéines (0,98 mg ind-1 ME1 vs 0,90 mg ind-

1 ME3; p <0,05) par comparaison aux larves qui éclosent à la fin de la période d’éclosion 

(ME3).  

 

Mots clés: brochet, carpe, moment d’éclosion, morphologie, croissance, efficience 

métabolique. 
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Introduction 

 
Le secteur de l’aquaculture a connu un développement et une expansion sans 

précédent ces dernières décennies. Les dernières statistiques de la FAO (2010) ont enregistré 

une production qui a atteint 52,5 millions de tonnes en 2008 soit une augmentation de 25% en 

10 ans. La pisciculture constitue 54,7% de cette production dont 60% (28,8 millions de tonnes 

en 2008) proviennent des poissons d’eau douce. Actuellement, l’aquaculture se généralise sur 

tous les continents, elle intéresse de nouvelles régions tout en s’intensifiant et en diversifiant 

l’éventail des espèces proposées. Les carpes prédominent les productions avec une 

contribution de 71%, viennent ensuite les espèces diadromes comme le saumon atlantique 

Salmo salar (44%), chano Chanos chanos (20,4%), le saumon de fontaine Salvelinus 

fontinalis (17,4%) et l’anguille Anguilla anguilla (7,9%) (FAO, 2010).  

L’élevage des poissons carnassiers tels que le brochet, la perche et le sandre paraît 

avoir des perspectives prometteuses du fait de leur haute valeur gastronomique et de la forte 

demande des marchés. Ces espèces constituent en polyculture d’étangs la principale valeur 

marchande de la production (consommation et marché de repeuplement pour l’activité de 

pêche de loisir), d’où l’intérêt de maîtriser leur cycle de production en aquaculture 

(domestication). 

Jusqu’aujourd’hui, la domestication et la mise en place de la production d’une 

nouvelle espèce sont souvent basées sur des approches empiriques. Un enjeu majeur lors de la 

domestication d’une nouvelle espèce réside dans le développement d’une approche générique 

basée sur l’analyse des stratégies de vie des espèces afin de favoriser l’extrapolation des 

connaissances d’une espèce à une autre. Cette approche doit contribuer à l’optimisation des 

performances de croissance larvaire (Fontaine et Le Bail, 2004) et cibler les points de blocage 

rencontrés par les éleveurs. Parmi ceux-ci figure la régulation de la forte hétérogénéité de 

croissance et du cannibalisme, problèmes récurrents dans les écloseries-nurseries. Ces 

problèmes ont des répercussions néfastes sur les performances des systèmes de production 

notamment une faible survie résultant de l’émergence du cannibalisme, une gestion difficile 

de l’alimentation et un besoin élevé en main d’œuvre pour réaliser des tris. Cette 

hétérogénéité découle de facteurs liés aux géniteurs (génétiques et non génétiques), 

environnementaux (principalement la température et l’oxygène) ou populationnels (moments 

de ponte et d’éclosion).  
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Pour une même ponte incubée dans les mêmes conditions, les éclosions peuvent 

s’étaler sur plusieurs jours et ainsi conduire à l’éclosion de larves présentant des différences 

de taille (Methven et Brown, 1991 ; Geffen, 2002 ; Porter et Bailey, 2007 ; Steenfeldt et al., 

2011). La signification écologique de cette variabilité est supposée être une stratégie de 

« minimisation du risque » (Bet hedging strategy), afin d’assurer qu’au moins certaines larves 

soient capables de survivre dans des environnements variables. Les géniteurs modulent leur 

effort de reproduction permettant ainsi de produire aussi bien des larves avancées dans le 

développement et capables de se nourrir peu après l’éclosion et d’autres moins développées 

mais possédant beaucoup de réserves endogènes leur permettant de survivre jusqu’à ce que 

les conditions trophiques deviennent favorables (Ware, 1975 ; Pepin et al., 1997 ; While et 

Wapstra, 2008).  

Cette hétérogénéité initiale de taille est selon Geffen (2002) due aux différents stades 

de développement auxquels l’éclosion a eu lieu. En effet, l’état actuel des connaissances 

confirme qu’entre espèces et au sein d’une même espèce, l’éclosion ne constitue pas un 

moment clé dans l’ontogénie des poissons parce qu’elle n’est pas définie à un stade de 

développement fixe (Hamor et Garside, 1979 ; Heming, 1982 ; Peňáz, 1983 ; Eckmann, 1987) 

et n’est pas associée à des changements morphologiques et physiologiques quantitativement 

importants (Peñáz, 1983). Au niveau intraspécifique, le processus d’éclosion est influencé par 

beaucoup de facteurs environnementaux, en particulier la température et la teneur en oxygène 

dissous (Silver et al., 1963 ; Shumway et al., 1964 ; Laurel et al., 2008) qui peuvent avancer, 

retarder ou prolonger la période des éclosions (Kamler, 2002). 

Dans cette optique, cette étude a porté sur la caractérisation de l’hétérogénéité initiale 

de la qualité des larves, en considérant d’une part la variabilité au niveau intra-ponte et 

d’autre part en comparant les données de deux espèces ayant, a priori, des stratégies de 

reproduction différentes et relevant de deux groupes fonctionnels bien distincts, le brochet 

Esox lucius et la carpe commune Cyprinus carpio (Teletchea et al., 2009). Les questions 

posées étaient les suivantes : Est-ce qu’au sein d’une même espèce ou d’une même ponte les 

larves présentent les mêmes caractéristiques et les mêmes aptitudes à la croissance ? Si des 

différences sont observées dans la qualité initiale des larves à l’éclosion, sont-elles conservées 

et de même nature chez des espèces ayant des stratégies de reproduction différentes ? 

 

Dans le premier chapitre de ce travail, une synthèse bibliographique décrit l’ontogénèse du 

développement larvaire en lien avec les différentes fonctions biologiques (croissance, 

nutrition, comportement …) et les stratégies de reproduction des poissons. A ce niveau, une 
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partie importante s’intéresse aux indicateurs de qualité des larves et aux facteurs influençant 

cette qualité.  

Le deuxième et le troisième chapitres présentent les résultats des deux 

expérimentations similaires conduites sur le brochet et la carpe respectivement où l’effet du 

moment d’éclosion sur la morphologie et la croissance des larves provenant d’une même 

ponte a été étudié. Les cinétiques de croissance des larves écloses à différents moments ont 

été suivies durant la phase d’alimentation endogène.   

Dans le quatrième chapitre, une étude comparative des données obtenues lors des deux 

premières parties expérimentales a été développée et l’effet des stratégies de reproduction sur 

l’organisation de la qualité des larves est discuté.  

   

En utilisant uniquement le brochet comme modèle expérimental, le cinquième chapitre 

présente une étude bioénergétique de la réponse des larves au moment d’éclosion. Dans ce 

cadre, deux approches complémentaires ont été utilisées afin de décrire la taille et la 

composition biochimique des tissus et du vitellus chez les larves écloses à différents moments 

et leur évolution en fonction du temps durant la phase d’alimentation endogène. L’efficience 

cumulative de conversion (K1) a été calculée à partir des paramètres du modèle de Gompertz 

utilisé pour décrire les changements ontogéniques  

  

Enfin, un dernier chapitre (chapitre 6) est consacré à la discussion générale et aux 

principales conclusions de ma recherche doctorale. Les limites du travail réalisé et un 

élargissement des perspectives fondamentales et appliquées sont aussi présentés. 



 15 

Problématique scientifique 

 
Les divergences relevées quant à l’appellation de l’individu qui sort de l’œuf 

découlent des différences de perception des auteurs quant au degré d’importance accordé à 

l’évènement « éclosion » dans la vie des poissons. Selon Fuiman et Werner (2002), l’éclosion 

constitue la plus grande transition ontogénique au cours de laquelle l’individu subit le 

changement environnemental le plus important. Cette transition expose l’organisme à un 

environnement totalement nouveau avec le développement d’une activité locomotrice et 

l’augmentation de son activité métabolique (Kamler et Kato, 1983 ; Kamler, 1992 ; Kamler et 

al., 1995). Cependant, Penaz (1983) considère l’éclosion comme un processus insignifiant car 

elle ne se produit pas à un stade de développement fixe. En effet, Yamagami (1988) évoque 

l’absence de corrélation entre l’éclosion et le stade de développement et reporte que les 

différences de taille observées entre les larves au moment de l’éclosion sont dues aux 

différents stades de développement auxquels l’éclosion a eu lieu. 

Au sein d’une même ponte incubée dans les mêmes conditions, l’éclosion peut durer 

plusieurs jours et les larves éclosent à différentes tailles. La variabilité de la taille initiale des 

larves en fonction du moment d’éclosion est peu étudiée. Jusqu’ à ce jour, les études qui se 

sont penchées sur ce sujet ont montré l’existence d’une corrélation positive (cas du hareng par 

Geffen, 2002 ; du sandre par Steenfeldt et al., 2010 et du colin d’Alaska par Porter et Bailey, 

2007) ou négative (cas de la capucette par Bengtson et al., 1987) entre la taille initiale des 

larves et le moment d’éclosion. Toutefois, aucune corrélation entre le moment d’éclosion et la 

taille initiale des larves n’a été montrée chez certaines pontes de capucette de l’Atlantique 

Bengtson et al., 1987, chez l’esturgeon du Danube par Nathanailides et al., 2002 et le  brochet 

(Ivanova et Svirskaya, 2009). A ce jour, les données existantes sur le sujet montrent une 

grande diversité des réponses biologiques. Ecologiquement, l’éclosion asynchrone constitue 

une stratégie évolutive chez les poissons comme un moyen de « minimisation du risque » 

contre les variations dynamiques de l’environnement (Pépin et al., 1997 ; While et Wapstra, 

2008). 

Bien que bénéfique d’un point de vue écologique, l’hétérogénéité de taille et de 

croissance constitue actuellement un problème majeur en larviculture à cause des pertes 

considérables qu’elle engendre en écloserie-nurserie, notamment lors de la domestication de 

nouvelles espèces (Campéas, 2008). Une meilleure connaissance du déterminisme de cette 

hétérogénéité et l’identification d’éventuels liens avec les stratégies de reproduction des 
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espèces devraient permettre d’apporter des réponses plus génériques pour la régulation de ce 

phénomène biologique. Cette vision entre pleinement dans la perspective du développement 

d’une approche générique de la domestication de nouvelles espèces en pisciculture basée sur 

l’analyse des traits de vie des espèces et la définition de groupes fonctionnels, notamment 

pour la fonction de reproduction (Fontaine, 2006). 

Dans ce cadre global, ma recherche doctorale s’intéressera plus particulièrement à 

l’hétérogénéité initiale de la qualité des larves en fonction du moment d’éclosion et en 

considérant deux espèces d’intérêt aquacole ayant des stratégies de reproduction différentes : 

le brochet du groupe fonctionnel des pondeurs printaniers précoces et la carpe commune du 

groupe des pondeurs estivaux (Teletchea et al., 2010). La qualité des larves sera appréhendée 

au travers de critères morphologiques et métaboliques. 

Dans cette étude, on essayera de répondre aux questions suivantes  

 

1- Est-ce qu’au sein d’une même espèce et d’une même ponte, les larves 

nouvellement écloses présentent-elles le même stade de développement et 

les mêmes caractéristiques morphologiques en fonction du moment 

d’éclosion ?   

2- Les larves ont-elles des aptitudes à la croissance ou des performances 

métaboliques différentes en fonction de leur moment d’éclosion ? 

3- Les différences observées de la qualité initiale des larves à l’éclosion sont-

elles conservées et de même nature chez 2 espèces ayant des stratégies de 

reproduction différentes : le brochet (groupe des pondeurs printaniers 

précoces) et la carpe (groupe des pondeurs estivaux) ? 
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1. Chapitre 1 : Synthèse bibliographique  
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1.1. Larve : définitions, caractéristiques et développement 

 

1.1.1. Définitions 

 

1.1.1.1. Qu’est ce qu’une larve ? 

 

Une larve est définie selon le dictionnaire anglais Collins comme « une forme libre et 

immature de vie de plusieurs animaux qui se développent vers une forme adulte différente via 

la métamorphose » (Urho, 2002).  

Le début de la période larvaire est depuis longtemps discuté. Une première école 

considère que la phase larvaire commence à l’éclosion (Korwin-Kossakowski, 2008) alors 

que l’autre considère qu’elle débute avec la première prise alimentaire exogène (Peňáz, 1983).  

La principale différence concerne l’individu qui sort de l’œuf, est-ce un embryon ou déjà une 

larve ? Aucun consensus entre les deux écoles n’a été atteint à ce jour (Rass, 1946 In Korwin-

Kossakowski, 2008 ; Kingsford, 1988 ; Balon, 1999 ; Peñàz, 2001 ; Kamler, 2002 ; Urho, 

2002). Ainsi, le nom de l’individu qui sort de l’œuf varie selon les auteurs (Tableau I). 

Kingsford (1988) a tenté de standardiser la terminologie utilisée pour les larves de 

poisson. En se basant sur les travaux de plusieurs auteurs, il a compilé une liste de termes 

appliqués aux poissons entre l’éclosion et le stade juvénile (Tableau II). 
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Tableau I. Différentes appellations de l’individu qui sort de l’œuf (modifié d’après Korwin-
Kossakowski, 2008).  

 

Appellations Auteurs 

Embryon Kryzhanovski (1949 In : Korwin-Kossakowski, 2008) ; 

Vasnecov et al (1957) ; Peňáz (1973) ; Krupka (1988). 

Eleutheroembryon Balon (1975a, b), Luczynski et al. (1988), Kucharczyk et 

al. (1997), Kujawa et al. (1997).  

Embryon libre Vasnecov (1948), Balon (1990, 1995a, b, 1999, 2002), 

Gozlan et al. (1999a, b), Pavlov (1999), Mercy et al. 

(2000), Peňáz (2001), Pinder et al. (2005). 

Prélarve Rass (1946), Vasnecov (1948), Diaz et al. (2002a, b)  

Prolarve Hubbs et Kampa (1946 In : Korwin-Kossakowski, 2008), 

Neudecker (1976) 

Protolarve Snyder (1976, 1981), Potter et Potter, (1981), Shireman et 

Smith (1983). 

Larve  Witkowski et Kokurewicz (1978), Araujo-Lima (1994), 

Marty et al. (1995), Kamler et al. (1998), Sanches et al. 

(1999), Kamiński et al. (2006). 

« Fry » Iwamatsu (2004). 

 

 

 

 

 

 

Tableau II. Termes appliqués aux poissons entre l’éclosion et le stade juvénile 

 

Nomination Auteur 

Eleutheroembryon Balon 1975b 
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Larve Mansuetti et Hardy 1967, Russel 1976 

Larve en préflexion Ahlstrom et al., 1976 (In: Korwin-

Kossakowski, 2008) 

Pré-juvénile Mansuetti et Hardy 1967 

Larve post flexion Ahlstrom et al. 1976 (In: Korwin-

Kossakowski, 2008) 

Métalarve Snyder 1981 

 

Par ailleurs, trois types de définitions des larves ont été proposés : une caractérisée par 

des attributs morphologiques, une deuxième par des aspects écologiques et une troisième 

combinant les deux premières (Wake et Hall, 1999). 

Morphologiquement, la larve est caractérisée par la persistance de certains organes 

embryonnaires et par le développement d’organes larvaires spécialisés comme la nageoire 

primitive avec des vaisseaux respiratoires, des branchies externes, des épines et des 

appendices filamenteux, qui seront remplacés plus tard dans le développement par des 

organes définitifs ayant la même fonction ou qui disparaissent en perdant leur besoin 

fonctionnel (Balon, 1971, 1975b). Toutefois, les larves ne présentent pas les organes qui 

caractérisent l’adulte, incluant les nageoires ventrales, les écailles, les cæca pyloriques (Balon, 

1971). 

Ecologiquement, la larve constitue une forme transitoire qui peuple une niche 

écologique complètement différente de celle occupée par la forme définitive. Cette forme 

larvaire possède des organes temporaires et présente une forme de corps différente de celle de 

l’adulte (Balon, 1984b). 

Selon Balon (1986, 1989), les larves représentent des intervalles temporaires insérés 

dans la séquence de développement dont l’objectif principal est de compléter l’apport 

nutritionnel nécessaire pour la formation du phénotype définitif. Selon Urho (2002), la 

principale caractéristique des larves est qu’elles sont adaptées pour l’utilisation de ressources 

qui ne sont pas normalement utilisées par les adultes.  

Dans la suite de la thèse, j’utiliserai le terme embryon pour désigner l’individu se 

développant dans l’œuf, de la fécondation à l’éclosion et le terme de larve pour désigner 

l’individu sorti de l’œuf, de l’éclosion jusqu’à la résorption complète du sac vitellin.  
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1.1.1.2. A quoi correspond l’éclosion ?  

 
Selon plusieurs auteurs, l’éclosion est le changement environnemental le plus 

important que supporte un poisson durant l’ontogenèse. C’est aussi la plus grande transition 

ontogénique (Fuiman et Werner, 2002) : elle expose l’organisme à un environnement 

totalement nouveau avec une activité locomotrice et une augmentation de l’activité 

métabolique (Kamler et Kato, 1983 ; Kamler, 1992 ; Kamler et al., 1995). 

Physiologiquement, la sortie de l’œuf se produit par une rupture des enveloppes avec 

libération d’une larve (Tableau I) ou d’un alevin (Bruslé et Quignard, 2001). Cette sortie 

suppose une destruction des enveloppes de l’œuf par la lyse de la zona radiata interne (Fig 1) 

due à une sécrétion d’une enzyme protéolytique : la chorionase qui est produite par des 

cellules glandulaires appelées glandes de l’éclosion de l’embryon (Fig 2). Celles-ci 

apparaissent peu de temps avant l’éclosion et disparaissent rapidement d’après Kunz (2004). 

Elles sont situées dans la région céphalique de l’embryon mais aussi sur d’autres parties du 

corps, l’épiderme du sac vitellin et le tégument de la région branchiale. La rupture mécanique 

de la « zona radiata » externe est due aux mouvements très actifs de l’embryon en fin de 

période d’incubation.  

 

Pôle apical

Blastodisque

Alveoles corticaux

Zona radiata interne

Zona radiata externe

cortex

Globule 
huileux

Vitellus

Pôle apical

Blastodisque

Alveoles corticaux

Zona radiata interne

Zona radiata externe

cortex

Globule 
huileux

Vitellus

 

Figure 1 : Schéma de la structure d’un ovocyte de poisson (Kunz, 2004). 
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Figure 2 : Distribution des glandes de l’éclosion chez les larves de tilapia du Mozambique 
Oreochromis mossambicus (Kunz, 2004). 

 
 

L’éclosion peut avoir lieu à des stades embryonnaires très différents en fonction des 

conditions abiotiques auxquelles sont soumis les œufs, comme la température, la 

concentration en oxygène dissous ou la composition physico-chimique de l’eau (Cerny, 1977 

; Hamor et Garside, 1979 ; Heming, 1982 ; Peňáz, 1983 ; Eckmann, 1987). Ces constats ont 

été réalisés en conditions contrôlées et en milieux naturels où des larves « prématurées » 

éclosent à des stades de développement précoces et sont plus vulnérables aux prédateurs 

comparées aux autres larves écloses à un stade de développement plus avancé. Ainsi, sous des 

conditions naturelles de température, de photopériode … propres à chaque espèce, l’éclosion 

se produit lorsque l’embryon atteint une taille à laquelle sa demande en oxygène ne peut plus 

être assurée par la simple diffusion trans-membranaire ou le fluide péri-vitellin (Fuiman et 

Werner, 2002). Un faible taux d’oxygène dissous dans l’eau et dans l’espace péri-vitellin 

entraîne l’augmentation de la sécrétion de chorionase qui, elle, accélère l’éclosion (Rothbard, 

1981 ; Shireman et Smith, 1983). Le déficit en oxygène est en effet le principal facteur qui 

stimule la sécrétion de la chorionase, comme si l’embryon voulait échapper aux limitations 

des échanges gazeux imposées par les enveloppes de l’œuf. Par exemple, une hypoxie (3 ppm 

O2 chez le corégone lavaret Coregonus lavaretus et 2.1 ppm chez le corégone blanc C. 

albula) induit une éclosion précoce. La sensibilité des embryons à un déficit d’oxygène est 

accentuée par des températures croissantes qui diminuent la solubilité de l’oxygène (Czerkies 

et al., 2001). Griem et Martin (2000) ont décrit le cas original d’un Athérinopsidé (Leuresthes 

tenuis) qui dépose ses œufs dans le sable des plages pendant la marée haute ; c’est l’agitation 

mécanique de l’eau créée par les vagues lors des grandes marées qui provoque leur éclosion 

rapide en quelques minutes. Ainsi, l’éclosion de ces œufs « terrestres » n’est pas liée à un 
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stade final du développement embryonnaire, mais est dépendante des rythmes lunaires 

(nouvelle lune et pleine lune). 

 

Etant donné que l’éclosion dépend de facteurs externes et qu’elle n’est pas associée à 

des changements qualitatifs morphologiques ou physiologiques importants, Peňáz (1983) 

considère qu’elle est un évènement insignifiant dans la définition des périodes du 

développement précoce. Par contre, l’éclosion marque des changements métaboliques 

importants comme l’augmentation de la consommation d’oxygène (x 2,5 à 10) reportée chez 

plusieurs espèces par Kamler (1992).  

 

En conclusion, bien que l’éclosion ne soit possible qu’à certains stades de 

développement, morphologiquement elle reste un processus peu important. Par contre, 

écologiquement, elle est décisive. Le phénotype se forme à travers des interactions avec 

l’environnement ambiant (Balon, 1984a), et après l’éclosion ces interactions sont plus directes 

et plus importantes qu’avant. Pour les poissons eux-mêmes, l’éclosion est un évènement très 

important. 

 

1.1.1.3. Quand prend fin la phase larvaire ? 
 

La métamorphose est définie comme un évènement de la vie larvaire (Yousson, 1988) 

marquant la limite entre les périodes larvaire et juvénile (Balon, 1985). Selon ce dernier 

auteur, la larve a besoin de subir des changements majeurs (métamorphose) afin de permettre 

aux structures définitives de remplacer les organes temporaires. Ahlström (1968) définit la 

métamorphose comme un intervalle de temps durant lequel des changements marqués se 

produisent dans les proportions du corps et les structures sans pour autant marquer un 

changement important de la taille de l’individu. Selon Lindstrom (1989), l’objectif de la 

métamorphose est d’adapter le petit individu à une nouvelle écologie au cours de son 

ontogénie.  

Les changements accompagnant la métamorphose tels que listés par Kendall et al. 

(1984) incluent le patron de pigmentation, l’aspect du corps, la migration des nageoires, la 

formation du photophore (organe électroluminescent servant à attirer les proies ou à effrayer 

les prédateurs), ce qui signifie un passage de la forme et des caractéristiques larvaires du 

corps vers une forme et des caractéristiques de juvénile-adulte. Ce stade de transformation 

peut être abrupt ou prolongé, il est accompagné par un changement d’habitat. 
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Selon Balon (1984b, 1990), les embryons ayant d’importantes réserves vitellines 

endogènes et étant capables de produire les organes permanents directement n’auront pas 

besoin d’apporter de grandes modifications aux structures larvaires et passeront directement 

au stade juvénile sans métamorphose comme certains cichilidés (Balon, 1999).  

La fin de la période larvaire est aussi depuis longtemps discutée. En fonction des 

auteurs, la période larvaire dure (i) jusqu’à la formation ou l’ossification du squelette axial, 

(ii) jusqu’à la différenciation ou la disparition de la nageoire primitive (Balon, 1971, 1975b), 

(iii) jusqu’à la disparition de toutes les caractéristiques larvaires et au début de développement 

du tégument écailleux (Lange et al., 1972), (iv) jusqu’à l’apparition des premières écailles et 

la disparition complète de la nageoire embryonnaire primitive (Peňáz, 1975), (v) jusqu’à la 

métamorphose (Balon, 1984a) ou (vi) jusqu’à ce que la croissance de la plupart des caractères 

morphologiques soit stabilisée, ce qui coïncide avec un recouvrement complet d’écailles et le 

développement des caractères sensoriels (exemple septa nasal) accompagné par le 

changement d’habitat (Kovac et Copp, 1999). Selon Balon (1990), la métamorphose prend fin 

lorsque les larves acquièrent une apparence d’adulte. Les principaux changements qui 

accompagnent la métamorphose sont listés dans le tableau III.  

 

Tableau III. Principaux changements accompagnant le passage du stade larvaire au stade 
juvénile (D’après Bruslé et Quignard, 2004). 

 
Changements 

morphologiques 

Changements 

anatomiques 

Changements 

physiologiques 

Changements éco-

éthologiques  

- proportions 

corporelles 

- type de nageoires 

- squamation  

- pigmentation des 

téguments 

- tractus digestif 

- organes de sens 

- glandes 

endocrines 

- activité neuro-

musculaire 

- maturation 

enzymatique des 

glandes digestives 

- sécrétion 

d’hormones 

- changement 

d’habitat ou de 

milieu  

- développement 

de rapports 

sociaux 

(grégarisme, 

défense du 

territoire…)  
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1.1.2. Caractéristiques des larves 

 

1.1.2.1. Morphologie du corps et du sac vitellin 

 

Les caractéristiques morphologiques les plus évidentes de la vie larvaire sont la 

présence d’organes spéciaux temporaires comme l’armature des os de la tête, les épines 

allongées ou dentelées des nageoires et le patron de pigmentation (Moser, 1984 ; Kendall et 

al., 1984). L’apparition d’une structure de nageoire spéciale chez les larves de cardeau hirame 

Paralichthys olivaceus (Fukuhara, 1986) à une taille de 5,5-5,7 mm de longueur standard (LS) 

et sa disparition à 10-12 mm LS est un bon exemple d’organe larvaire temporaire.  

Les nageoires primitives qui se trouvent chez les larves de toutes les espèces de 

poisson sont d’origine embryonnaire. Elles jouent un rôle dans la respiration et surtout aident 

à la locomotion (Osse et van den Boogaart, 1995). Selon Moser (1984), une grande nageoire 

améliore la flottabilité et la locomotion et aide à la dispersion des larves comme chez 

l’éperlan Osmerus eperlanus et le hareng Clupea harengus (Urho, 1992). Au fur et à mesure 

du développement, la nageoire primitive se réduit mais ne disparaît que tardivement, vers 30-

40 mm de longueur totale (Lt) chez le hareng et l’éperlan (Urho, 1992) et 31 à 32 mm chez le 

saumon atlantique Salmo salar (Gorodilov, 1996 In : Kamler, 2002). Cette nageoire se 

différencie progressivement au même moment que les rayons épineux commencent à se 

former. 

Des dents temporaires ont été aussi observées chez les anguilles et des dents pré-

maxillaires et mandibulaires ont été reportées chez le corégone Coregonus lavaretus peu 

après l’éclosion. Elles sont utilisées durant la période larvaire (Nagiec et Nagiec, 1995).  

Chez la plupart des espèces, le patron de pigmentation des larves est différent de celui 

des adultes (Kendall et al., 1984). Ce modèle n’est pas fixe mais se développe durant 

l’ontogénie larvaire et disparaît peu après l’apparition des écailles. De plus, les larves sont 

sujettes à des changements de proportions des différentes parties du corps. Ces changements 

sont mesurés au niveau du rapport longueur pré/post-anale, de la profondeur du corps et de la 

distance prédorsale, tous rapportés à la longueur standard ou totale. A quelques exceptions 

près, les parties antérieures et postérieures du corps croissent plus rapidement que la section 

intermédiaire de la larve (Fuiman, 1983). Les changements des proportions corporelles sont 

généralement reliés à des changements des fonctions et des habitats.  
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Chez plusieurs espèces, la position des nageoires différenciées change durant la 

période larvaire. Le changement ontogénique dans la position des nageoires affecte la 

mobilité du poisson (Aleyev, 1963 In : Urho, 2002). La position de l’œil change aussi comme 

pour le flet (Aleyev, 1963 In : Urho, 2002) ou la grémille Gymnocephalus cernuus (Urho, 

1996). Chez le brochet Esox lucius, le diamètre de l’œil augmente d’abord puis diminue 

progressivement (Shamardina, 1957). 

Les larves possèdent un sac vitellin plus ou moins volumineux servant de réserve 

nutritionnelle durant la période qui précède le développement de l’appareil digestif larvaire. 

Le vitellus, d’origine ovocytaire, contient tous les nutriments nécessaires pour l’embryon en 

développement : des glucides, des lipides et des protéines. Les lipoprotéines conjuguées sont 

prédominantes, elles peuvent représenter plus de 80% du poids sec de l’œuf (Callen et al., 

1980). L’alimentation maternelle influence la quantité et surtout la qualité des réserves 

vitellines des œufs (en particulier les acides gras), puis des larves (Izquierdo et al., 2001). 

L’utilisation des réserves vitellines par l’embryon repose sur l’hydrolyse puis le transport des 

nutriments (protéines, phospholipides, vitamines…) du vitellus vers l’embryon en 

développement qui seront absorbés grâce à un système de micro-villosités (Fishelson, 1995). 

L’hydrolyse du matériel vitellin fait appel à une activité enzymatique lysosomale et concerne 

en particulier une protéolyse par la cathepsine D qui stimule une pro-enzyme, la cathepsine L. 

Cette enzyme produite par le sac vitellin est localisée dans des corps multi-vésiculaires 

vitellins qui contiennent aussi une phosphatase acide PA et qui deviennent des corps vitellins. 

Cette cathepsine est responsable d’une dégradation rapide des protéines, d’abord dans la 

couche syncytiale de contact entre le corps et l’embryon et la masse du vitellus, puis elle 

intéresse l’ensemble du vitellus. Les acides aminés qui en résultent, ainsi que les lipoprotéines 

vitellines, sont transportés à l’embryon par le réseau vasculaire (Sire et al., 1994). Par 

conséquent, parallèlement à des changements morpho-anatomiques précoces, des 

changements métaboliques se produisent et conditionnent les ressources énergétiques dont 

pourra disposer la larve. D’autres fonctions, en relation avec la respiration, l’équilibre 

hydrostatique et la protection contre les fortes illuminations ont été attribuées au sac vitellin 

(Kryzhanovski, 1949).  

 

1.1.2.2. Ontogenèse, croissance, alimentation, digestion, osmorégulation 

 



 27 

1.1.2.2.1. Ontogenèse 

L’ontogenèse est un processus commun à tous les organismes multicellulaires qui débute lors 

de l’activation d’une cellule unique et se termine au moment de la mort de l’organisme, 

souvent longtemps après l’accomplissement de son dernier acte reproducteur (Balon, 1990). 

Deux grandes théories opposées ont été développées : l’ontogenèse graduelle et l’ontogenèse 

saltatoire (Balon, 1984b). 

1.1.2.2.1.1. La théorie de l’ontogenèse graduelle 

Dans ce modèle, le développement des poissons est compris comme un processus continu. 

Cependant ce dernier ne se déroule pas nécessairement à une vitesse constante (Fuiman et 

Higgs, 1997). Le taux de changement serait décroissant tout au long de la vie de l’organisme 

et aurait tendance à devenir nul à l’âge adulte. 

1.1.2.2.1.2. La théorie de l’ontogenèse saltatoire 

Dans ce modèle, l’ontogenèse du poisson est constituée d’une séquence de plusieurs 

étapes de croissance (Balon, 1984b) et de morphogenèse quantitative séparées par des sauts 

rapides et peut, de ce fait, être divisée en une série d’intervalles successifs entrecoupés de 

seuils (sauts rapides) (Balon, 1984b). Les structures rassemblées forment un organe et 

alignent leur taux de développement pour être fonctionnelles en même temps, et pour initier 

une nouvelle fonction vitale à un taux accéléré. D’un autre côté, les seuils constituent des 

sauts qui se déroulent aussi bien au niveau physiologique qu’au niveau écologique (Balon, 

1984b). Entre les seuils, par contre, les structures sont caractérisées par une certaine stabilité. 

En d’autres termes, le modèle de l’ontogenèse saltatoire est un système d’intervalles 

hiérarchisés où les périodes sont subdivisées en phases, elles mêmes divisées en stades 

(Balon, 1984b). Au sein de l’ontogenèse saltatoire, deux types de développement sont décrits. 

Le développement direct (Precocial) et le développement indirect (Altricial) (Tableau IV). 

L’ontogenèse indirecte est constituée de cinq périodes alors que l’ontogenèse directe n’en 

comporte que quatre, en l’absence de période larvaire. En effet, les embryons, dont la vésicule 

vitelline est très développée, passent directement à la période juvénile. 

Chez les poissons à ontogenèse indirecte, la métamorphose larve-juvénile est progressive, ce 

qui rend la transition entre la période larvaire et la période juvénile mal définie  

Les cinq périodes de la vie d’un poisson distinguées par Balon (1984a) sont les 

périodes embryonnaire, larvaire, juvénile, adulte et sénescente (Fig 3).  
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1. Période embryonnaire. Elle débute dès la fertilisation du gamète femelle et est caractérisée 

par la nutrition endogène. La fin de cette étape est définie par le passage à une nutrition 

exogène. Elle est subdivisée en trois phases : 

- la phase de clivage (qui se termine au début de l’organogenèse), 

- la phase embryonnaire (qui inclut l’organogenèse et se termine à l’éclosion), 

- la phase eleuthéroembryonnaire (correspondant à l’embryon libre). 

2. Période larvaire. Elle débute par la phase protoptérygiolarvaire qui comporte le 

développement allant de la transition à une nourriture exogène jusqu’au début de la 

différentiation des bourgeons cutanés embryonnaires des nageoires. Elle se termine par la 

phase ptérygiolarvaire qui comprend la différentiation des nageoires impaires et la disparition 

totale du voile natatoire (Balon, 1984b). Cette phase représente 75% de la période larvaire.  

3. Période juvénile. Elle commence lorsque le poisson est morphologiquement identique à 

l’adulte, et se termine lors de la première maturation des gamètes, qui fait de l’individu un 

être capable de se reproduire. 

4. Période adulte. Elle débute au moment où le poisson est capable de se reproduire et se 

déroule jusqu’à la période de sénescence. C’est la période active du poisson. Il est 

physiologiquement apte à se reproduire. Elle s’étend de quelques mois (certaines espèces de 

la famille des Gobiidae, des Scopelidae) à plusieurs dizaines d’années.  

5. Période sénescente. Elle est caractérisée par une croissance faible à nulle et par la 

production de gamètes de mauvaise qualité, voire par l’absence de production de gamètes. Le 

processus de vieillissement se produit à tous les niveaux de fonctionnement : cellulaire, 

tissulaire, organique et systémique. Les poissons atteignant cette phase en milieu naturel sont 

peu nombreux. Le saumon (Oncorhynchus nerka) connaît une brève phase de sénescence 

puisqu’il meurt peu de temps après la fraie (Pivnicka, 1987).  
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Tableau IV : Développements direct et indirect dans l’ontogénie saltatoire (Balon, 1990) 
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Figure 3 : Les différentes phases de développement du sandre Sander sp et les différents stades 
vitaux de ce percidé (D’après Balon, 1975a) 

 

 

 
1.1.2.2.1.3. Conclusions 
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L’ontogenèse larvaire est caractérisée par d’importants changements morphologiques 

(proportions corporelles, types de nageoire, pigmentation du tégument…), anatomiques 

(tractus digestif, organes des sens, glandes endocrines..) et éco-éthologiques (changement 

d’habitats, parfois de milieu, suite à une migration, à une modification du régime alimentaire 

et des rapports sociaux en terme de grégarisme, de défense d’un territoire…). La mise en 

place précoce des systèmes organiques « morpho-fonctionnels » doit répondre à plusieurs 

priorités en terme de survie larvaire, conciliant les risques de la vie (e.g. manger ou être 

mangé)… Les larves doivent adopter des comportements tenant compte de leurs besoins 

trophiques (recherche d’une nourriture exogène) et les des impératifs d’échappement, 

évitement des prédateurs (recherche d’abris et dispositifs de fuite). Compte tenu de la 

nécessité d’une synchronisation entre les périodes d’éclosion et celles de disponibilité 

naturelle ou artificielle en proies comestibles, la connaissance des étapes précoces de 

développement, en particulier celle du « timing » du passage de la nutrition endogène 

(vitellus) à une alimentation exogène qui est considéré comme une période particulièrement 

critique en terme de survie se révèle indispensable du point de vue écologique et en contexte 

d’élevage.  

Les changements morpho-anatomiques qui accompagnent l’ontogenèse suivent un 

ordre de priorité. Le premier est lié à la fonction trophique et se concentre sur des organes 

céphaliques sensoriels optiques et otiques, et sur le système bucco-intestinal, ce qui 

correspond à une aptitude précoce à repérer les proies microplanctoniques et à les ingérer par 

des mouvements de succion, avec une augmentation des captures de proies qui assure une 

meilleure production d’énergie. Par ailleurs, le développement de la partie caudale est destiné 

à assurer des performances de nage, la vitesse de propulsion, par saccade, étant fonction de la 

taille de la larve et particulièrement de la longueur post-anale. Une différenciation précoce des 

organes visuels et du système de nage permet d’assurer une meilleure probabilité de rencontre 

et de capture entre la larve et ses proies potentielles planctoniques qui sont mobiles (Dower et 

al., 1997).  

 

1.1.2.2.2. Croissance 

 La croissance constitue un aspect très important dans l’histoire de vie précoce des 

poissons conditionnant leur potentiel de survie et leur métabolisme. Dans les environnements 

pélagiques marins, il a été démontré que la mortalité par prédation décroît rapidement avec 

l’augmentation de taille des larves (Peterson et Wroblewski, 1984). En milieu naturel, une 
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croissance rapide est vitale. En aquaculture, un fort taux de croissance est économiquement 

important durant tous les stades de vie du poisson. 

Le taux de croissance journalier pendant la période larvaire peut atteindre 70 % 

(Wieser et al., 1988). Ces taux de croissance élevés sont favorisés par le fait que chez les 

larves, les taux d’ingestion et de digestion, ainsi que l’efficacité d’assimilation, sont adaptés 

de manière à maximiser la croissance (Houde et Schekter, 1980).  

Les modalités de croissance larvaire font appel à un accroissement de masse par la 

synthèse de protéines et le développement de la musculature, en particulier une augmentation 

des muscles blancs (Mommsen et Moon, 2001). Cette croissance est fonction de la richesse en 

ressources trophiques, dépendant de la densité des proies planctoniques au début de la phase 

d’alimentation exogène. Chez les larves de sandre Sander lucioperca, un déficit 

d’approvisionnement en crustacés zooplanctoniques peut constituer un facteur limitant de la 

croissance et entraîne de grandes différences de tailles observées entre les cohortes et entre les 

années (Ljunggren, 2002). 

 Le métabolisme associé à la croissance y compris la synthèse et le dépôt des protéines, 

lipides, carbohydrates et acides nucléiques est aérobie (Wieser, 1991). Le coût de la synthèse 

de ces constituants atteint 40% de l’énergie des larves (Rombough, 1994). Cependant, 

l’énergie métabolique est aussi utilisée pour d’autres processus, comme la recherche de 

nourriture, la digestion et l’osmorégulation (Hawkins, 1991). 

 La croissance et plus particulièrement la synthèse de protéines est un processus qui 

demande beaucoup d’énergie (Brafield et Llewellyn, 1982) et les larves de poissons peuvent 

montrer de forts taux de croissance comparés à ceux des adultes bien qu’ils disposent d’une 

très faible marge aérobie pour la performance physiologique (Wieser et Medgyesy, 1990). 

Deux hypothèses peuvent expliquer cette disparité : (1) il existe un processus de réallocation 

d’énergie des processus d’entretien vers le processus de croissance (Wieser et al., 1988), (2) 

le coût de synthèse d’une unité de protéine décroît avec l’accroissement du taux de synthèse 

(Pannevis et Houlihan, 1992).  

Des différences de croissance parfois considérables ont été mises en évidence entre 

individus, cohortes et populations d’une même espèce. Ces différences sont liées à des 

différences de potentialités génétiques, mais sont aussi largement dépendantes des conditions 

environnementales, tant abiotiques (température, salinité, pH, lumière) que biotiques 

(nourriture, interactions sociales sous forme de compétition intraspécifique et/ou 

interspécifique…) (Brett, 1979 ; Bœuf et Le Bail, 1999).  
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1.1.2.2.3. Alimentation 

La transition à l’alimentation exogène constitue, selon Balon (1971), le début de la 

période larvaire. Tout comme l’éclosion, le début de l’alimentation exogène est peu corrélé 

avec les traits morphologiques les plus marquants du développement larvaire comme la 

morphogenèse des nageoires (Balon, 1980 ; Snyder, 1981). Cependant, il apparait que la 

variabilité des stades de développement au moment de la première prise alimentaire est moins 

grande que celle observée au moment de l’éclosion. (Balon, 1979). 

Le début de la prise d’aliment exogène reste difficile à déterminer et devient une issue critique 

en pratique non seulement parce que certaines larves sont capables de jeûner mais aussi parce 

que les proies de petite taille sont rapidement ingérées et ne se retrouvent plus dans les 

contenus stomacaux des larves (Snyder, 1976). Pavlov (1999) et Peňáz (2001) ont tenté de 

dépasser ce problème en définissant la transition exogène comme « l’acquisition de la 

capacité à ingérer oralement de la nourriture et la digérer par les intestins». 

Des comportements alimentaires précoces se mettent en place rapidement 

parallèlement à l’ontogenèse conjointe des systèmes sensoriels, moteurs et digestifs. Ainsi, la 

stratégie de recherche de nourriture chez le barramundi Lates calcarifer évolue, sans 

transition, entre un mode initial de chasse à l’affût et un mode dit « saltatoire » d’activité de 

nage entrecoupée de périodes d’arrêt permettant une alternance entre recherche de nourriture 

et vigilance vis-à-vis des risques de prédation, vers un mode de nage « de croisière » à 

mouvement presque continu de recherche de proies (Dowling et al., 2000). Le repérage visuel 

des proies sous des radiations de longueur d’onde bien déterminées en rapport avec leur 

régime alimentaire facilite l’alimentation chez les larves. Ainsi, la larve de corégone 

Coregonus pollan détecte ses proies zooplanctoniques sous des radiations vertes (λ = 490-595 

nm) (Dabrowski et Jewson, 1984) alors que les larves de Pomacentridés présentent une 

gamme de sensibilité plus étendue (λ=355-650 nm) leurs permettant une alimentation à 

diverses profondeurs (Job et Shand, 2001). 

 

1.1.2.2.4. Digestion 

La capture, la digestion et l’assimilation de la nourriture sont des évènements critiques 

pour la croissance et la survie des larves de poisson (Govoni et al., 1986). Les larves changent 

de régime alimentaire avec l’accroissement en taille. Ces changements résultent d’une 

évolution de leurs besoins digestifs. Au moment de la première prise alimentaire, le tube 

digestif des larves est fonctionnel, mais structurellement et fonctionnellement moins 
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complexe que celui des adultes. Il reste histologiquement inchangé jusqu’au stade de 

transformation durant lequel des changements majeurs se produisent et le tube digestif prend 

la forme et les fonctions de celui des adultes. L’efficience d’assimilation est plus faible chez 

la larve du fait de l’absence morphologique et fonctionnelle d’un estomac (Govoni et al., 

1986). 

Contrairement au développement progressif des organes d’autres systèmes 

tégumentaires (e.g., visuel, musculaire), le développement du tube digestif de la forme simple 

indifférenciée, linéaire et primitive d’une larve « vésiculée » vers la forme complexe 

segmentée des adultes se produit sous forme de changements rapides périodiques. Le tube 

digestif reste inchangé durant la résorption du vitellus et du globule huileux (quelques jours 

ou semaines), puis change rapidement avant le passage à l’alimentation exogène (1 à 3 jours) 

(Govoni et al., 1986). Parallèlement à la croissance de la larve et au changement complexe 

que subit son tube digestif, son régime alimentaire change aussi. 

Il est évident que les taux d’ingestion et de digestion tout comme l’efficience 

d’assimilation sont adaptés pour maximiser la croissance larvaire et ces adaptations diffèrent 

en fonction des taxons (Houde et Schekter, 1980, 1983). Au sein d’un même taxon, les taux 

de digestion et l’efficience d’utilisation peuvent changer avec la disponibilité des proies et le 

taux de rationnement (Werner et Blaxter, 1980 ; Boehlert et Yoklavich, 1984), mais aussi en 

fonction du développement (Laurence, 1977 ; Buckley et Dillmann, 1982).  

 

1.1.2.2.5. Osmorégulation 

Les embryons et les larves sont capables de maintenir leur équilibre hydrominéral bien 

que les organes osmorégulateurs des adultes (branchies, reins, système digestif) ne soient pas 

complètement développés. Des cellules à chlorures ou ionocytes extrabranchiaux sont 

distribuées sur la vésicule vitelline et à la surface du corps. Elles sont détectables grâce à leur 

activité Na+/K+-ATPasique qui se manifeste dès l’éclosion (Varsamos et al., 2005). Un 

transfert progressif d’activité enzymatique vers les branchies se produit au cours de la 

métamorphose. Pendant cette période précoce, les branchies jouent un rôle de régulation 

osmotique et ionique plutôt que respiratoire (Hiroi et al., 1998a). Des potentialités précoces 

d’osmorégulation ont été observées chez les embryons de tilapia euryhalin Oreochromis 

mossambicus qui ne possèdent pas encore de branchies fonctionnelles, mais de nombreuses 

cellules à chlorures seulement présentes sur la paroi de la vésicule vitelline. Le maintien des 

concentrations ioniques internes chez ce poisson est assuré par des cellules épithéliales 
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pavimenteuses de la vésicule vitelline. Présentant une activité H+-ATPasique, ces cellules 

assurent, en eau douce, une absorption de Na+ et de Ca++ dès les étapes précoces de vie des 

larves (Hiroi et al., 1998b). 

 

1.1.2.3. Comportement : nage, dispersion, cannibalisme 

1.1.2.3.1. Nage 

Etant donné leur faible développement musculaire et la taille relativement réduite de 

leurs nageoires, les larves montrent des aptitudes limitées à une nage dynamique. Cependant, 

leurs besoins en locomotion sont considérables à ce stade pour la capture de proies mobiles, 

l’échappement aux prédateurs et la colonisation de nouveaux milieux à l’issue de migrations 

larvaires. Toutefois, certaines larves montrent à l’éclosion des comportements d’évitement 

vis-à-vis des prédateurs non seulement par un camouflage à l’abri de la végétation ou des 

roches, mais aussi en adoptant une stratégie de fuite. Les performances larvaires de nage 

semblent liées à la température d’incubation des œufs et d’éclosion des larves. Ainsi, les 

larves de hareng Clupea harengus écloses à 12°C ont une haute performance de nage avec 

une vitesse de nage supérieure de 24% à celle des larves issues d’œufs incubés à 5°C 

(Johnston et al., 2001). Selon Blaxter (1986) et Webb (1986), la vitesse de nage est fonction 

de la taille des larves, des conditions alimentaires et du stade de développement. Selon Osse 

(1997), le développement des organes de nage constitue une première priorité.  

1.1.2.3.2. Dispersion  

La progéniture de la plupart des espèces et surtout des espèces à œufs pélagiques doit 

se disperser immédiatement à l’éclosion, dans d’autres cas la dispersion a lieu plus tard, après 

une courte phase inactive. Il s’agit selon Urho (1999) de la dispersion immédiate et de la 

dispersion retardée et graduelle.  

Les larves d’éperlan Osmerus eperlanus, de hareng, de sandre et de lote Lota lota se 

dispersent juste après l’éclosion. Elles tournent autour de leur axe longitudinal jusqu’à 

atteindre la surface. En l’absence de vessie natatoire et avec des nageoires non développées, la 

capacité des larves à s’orienter dans la colonne d’eau est faible et les larves ont tendance à 

être entraînées par le courant. Au fur et à mesure du développement lent des nageoires chez 

les larves d’éperlan et de hareng, et en l’absence de mélanophores dorsaux chez ces espèces, 

les larves restent dans les secteurs d’eau ouverts. Elles ajustent leur distribution horizontale en 

migrant verticalement (Urho et Hilden, 1990 ; Urho, 1992).  
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Les larves des espèces à dispersion retardée, comme le brochet, la truite et la plupart 

des cyprinidés, présentent une activité de nage très faible juste après l’éclosion à cause de leur 

sac vitellin volumineux et leurs nageoires pectorales non développées (Urho, 2002). Elles 

s’attachent à la végétation, sur les graviers ou les petites pierres près des sites de ponte. 

Quelques jours après l’éclosion pour le brochet, lorsque le sac vitellin se réduit et les 

pectorales se développent, les larves deviennent capables d’orienter leur nage et se dirigent à 

la surface de l’eau pour gonfler leur vessie natatoire et pour chercher activement la nourriture.  

La dispersion peut se dérouler à une courte distance lorsque les aires de 

développement larvaire sont à côté des aires de ponte et que la ponte est de petite taille. Pour 

un poisson de petite taille, la recherche de nourriture implique souvent un risque de prédation 

important, donc en minimisant la visibilité (exposition au prédateur), le risque est réduit.  

La morphologie et le comportement des larves après l’éclosion ainsi que les conditions 

environnementales déterminent la tactique optée par les larves pour rechercher les zones où 

elles peuvent trouver la nourriture, éviter les prédateurs et se développer vers un phénotype 

définitif ; elles deviennent suffisamment compétitives pour partager la nourriture des 

juvéniles et des adultes. Par exemple, la perche et le gardon partagent le même site de ponte 

mais leurs aires larvaires ne se chevauchent pas immédiatement après l’éclosion mais plus 

tard pendant l’été (Urho, 1999). D’un autre côté, les larves de brochet et de lote peuvent 

occuper les mêmes sites larvaires mais leurs aires de ponte sont différentes. Ces exemples 

montrent que les différents comportements des larves des différentes espèces entre l’éclosion 

et le début de l’alimentation exogène influencent beaucoup les habitats qu’ils vont occuper. 

1.1.2.3.3. Cannibalisme 

 Plusieurs espèces de poisson développent des comportements sociaux durant leurs 

stades de vie précoce (Noakes et Godin, 1988). Ils incluent tous les comportements 

directement reliés aux rencontres existantes ou potentielles entre les individus au sein d’une 

espèce (Noakes, 1978) et plus particulièrement les comportements d’agressivité et le 

cannibalisme.  

Chez les espèces d’eau douce, le cannibalisme a été rapporté tôt chez les larves après 

l’initiation de l’alimentation exogène. Par exemple, chez la carpe commune en conditions 

contrôlées, le cannibalisme peut commencer juste une semaine après l’initiation de 

l’alimentation exogène et s’intensifier durant les trois semaines qui suivent (van Damme et 

al., 1989). Ceci est vraisemblablement lié en partie à la grande ouverture buccale chez cette 

espèce durant cette période. Le cannibalisme a été observé aussi chez les larves (Fig. 4) et 
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post-larves de perche Perca fluviatilis (Kestemont et al., 2003 ; Rérat, 2008 ; Ceccuzzi et al., 

2010) et de brochet (Bry et al., 1992) 

 Le cannibalisme se produit à différents âges et il est le plus intense chez les larves à 

forte croissance (Hecht et Pienaar, 1993; Baras et al., 2000). Chez certaines espèces, le 

cannibalisme cause 90% des pertes dans la production potentielle de la larviculture (Parazo et 

al., 1991). Les différences de tailles sont soupçonnées d’être les causes majeures du 

cannibalisme. Une alimentation inadéquate contribue à intensifier son effet. De fréquents tris 

selon la taille sont souvent pratiqués afin de réduire le cannibalisme (Hecht et Pienaar, 1993).  

 

 
Figure 4 : Cannibalisme chez les larves de perche (9 jours post éclosion) (Rérat, 2008) 

 

 

1.1.2.4. Métabolisme larvaire : approche énergétique 

 
Les études bioénergétiques portant sur les stades juvéniles et adultes chez les poissons sont 

nombreuses (Jaworski et Kamler, 2002), mais elles ne peuvent pas être appliquées aux stades 

de vie précoce car les paramètres utilisés dans ces modèles sont taille-dépendants. Des études 

similaires sur les stades de vie précoces (embryonnaire et larvaire) et des modèles simulant de 

la cinétique d’absorption du vitellus et de formation des tissus de la fécondation jusqu’à la 

résorption complète du sac vitellin ont commencé à se développer ces dernières années chez 

le poisson chat Clarias gariepinus (Conceiçao et al., 1993) et la truite arc en ciel, la carpe 

commune, la tanche Tinca tinca, le poisson chat Clarias gariepinus et le chondrostome 

Chondrostoma nasus (Jaworki et Kamler, 2002). 

Pendant la phase d’alimentation endogène, la larve est considérée comme un système 

complexe qui change activement avec l’ontogénie (Kamler, 2008). Énergétiquement, une 

larve constitue un système fermé où l’énergie consommée du vitellus est allouée 

principalement à la croissance des tissus et au métabolisme (Fig. 5). Aussi, cette énergie 
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(énergie brute ou digestible) est plus facile à estimer car elle n’est pas camouflée par d’autres 

demandes énergétiques nécessaires à l’accomplissement d’autres fonctions comme la 

recherche de nourriture, l’éjection de matières fécales et les interactions sociales… (énergie 

nette ou métabolisable). 
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Figure 5 : Représentation schématique du partitionnement de l’énergie de l’œuf pendant la 
phase d’alimentation endogène. eo + fp correspondent à l’énergie de l’enveloppe de l’œuf et du 

fluide (reproduite de Jaworski et Kamler, 2002). 

 

Kamler (2008) a décrit trois processus par lesquels l’énergie et la matière sont allouées en 

réponse aux processus ontogéniques intrinsèques et aux variations environnementales 

extrinsèques.  

 

1.1.2.4.1. Absorption du vitellus 

L’énergie absorbée du vitellus (Cy) est répartie principalement entre l’énergie investie pour la 

formation de nouveaux tissus (P) et l’énergie dépensée dans la respiration (R). Il n’y a pas de 

déchets fécaux éjectés avant le début de l’alimentation exogène, mais une petite quantité 

d’énergie est perdue sous forme d’excrétion azotée (azote urinaire endogène) U.  

Cy = P+R+U. 

 

La quantité de matière ou d’énergie absorbée du vitellus en fonction du temps par un embryon 

ou une larve est définie comme un taux absolu d’absorption aCy :  
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aCy = Vr1-Vr2/(t2-t1)  avec Vr : vitellus restant, t : temps. 

 

Le taux relatif d’absorption du vitellus rCy correspond à  

 

rCy = (Ln Vr1-Ln Vr2)/(t2-t1). 

 

Chez les embryons, les nutriments du vitellus sont mobilisés à travers le syncytium 

vitellin qui atteint son maximum à la fin de l’épibolie (recouvrement de l’embryon par un 

feuillet de blastomères).  

Deux facteurs contribuent au taux de résorption du vitellus : l’activité des enzymes 

hydrolytiques et la surface de la couche syncytiale (Skjaerven et al., 2003). Les premiers 

éléments utilisés pendant la phase d’alimentation endogène sont les acides aminés libres, puis 

les acides aminés mobilisés des protéines. Les premiers sont facilement absorbés et hautement 

assimilés. Le globule lipidique, lorsqu’il est présent, constitue le principal réservoir 

énergétique. Les lipides neutres et principalement ceux à forte proportion d’acide gras mono-

insaturés sont préférentiellement utilisés comme source d’énergie. Les acides gras essentiels 

et les acides gras poly-insaturés sont retenus préférentiellement.  

Le taux d’absorption du vitellus est faible au début de l’ontogénie et augmente 

progressivement. Il est nettement plus rapide après l’éclosion (Kamler, 1992) à cause de la 

plus grande taille et la mobilité des larves ainsi que du développement avancé des vaisseaux 

sanguins dans le sac vitellin. Araujo-Lima (1994) a décrit l’absorption du vitellus en fonction 

de l’âge de l’embryon/larve chez des poissons centre amazoniens (characiformes) par un 

modèle de Gompertz (Fig. 5) : 

)0(

0).(.
ττ

τ
−−−=

g
eeVrV   

avec V0 : poids sec asymptotique du vitellus ; Vr : vitellus restant ; g : taux de croissance 

instantané au point d’inflexion t0. 
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Figure 5 : Simulations de l’énergie totale embryo-larvaire (-), l’énergie dans le vitellus (---) et 
dans les tissus (…) chez les embryons et larves de carpe commune (Température moyenne de 
22.9°C) par le modèle de Gompertz. Fe : fécondation, E : éclosion, Re : résorption (reproduite 

de Jaworski et Kamler, 2002) 

 

 

1.1.2.4.2. Croissance corporelle 

 
Durant toute la phase d’alimentation endogène, le poids corporel de la larve augmente de 

façon considérable. Toutefois, une croissance négative peut avoir lieu sous des conditions de 

privation de nourriture ce qui se traduit par une diminution de la taille et une perte de poids. 

En bio-énergétique, la taille du corps est exprimée en termes de valeur énergétique. 

L’équivalent calorique est le contenu en énergie d’un individu (J indiv-1). La valeur calorique 

d’une unité de masse (valeur calorique spécifique : J mg-1 poids sec) peut être exprimée 

directement par la méthode calorimétrique ou indirectement par la composition chimique.  

Indépendamment du modèle de croissance propre à chaque espèce, un continuum de trois 

phases est toujours observé : 

1. de la fécondation à l’éclosion : la croissance embryonnaire est lente, mais en 

accélération. 

2. de l’éclosion jusqu’au poids maximal (S) de la larve atteint pendant l’endotrophie: la 

croissance s’accélère, puis ralentit. Au point (S), le taux de croissance tend vers zéro, 

un équilibre est atteint entre l’absorption et l’utilisation des nutriments. 
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3. Du point (S) à la résorption complète du sac vitellin (R) : la faible quantité d’énergie 

restante (vitellus ou globule huileux) ne couvre plus les dépenses métaboliques. Les 

larves non nourries montrent un déficit d’énergie et on assiste à une résorption des 

tissus (croissance négative) jusqu’à la résorption complète du sac vitellin.  

 

1.1.2.4.3. Le métabolisme énergétique  

 
Le métabolisme énergétique constitue la somme des réactions qui libèrent l’énergie utile pour 

le fonctionnement physique et chimique de l’individu. Le métabolisme total se répartit entre 

le coût des différentes fonctions. L’énergie requise pour la croissance est associée au coût des 

processus de synthèse. Chez les poissons pendant la phase d’alimentation endogène, il est 

difficile d’estimer la part du coût métabolique relative à l’entretien car elle se superpose avec 

les autres composantes des coûts d’alimentation et de croissance. Deux sous composantes du 

métabolisme total ont été proposées par Rombough (1988) : le métabolisme de routine défini 

comme le taux moyen du métabolisme aérobie sous des conditions normales d’élevage et le 

métabolisme actif qui correspond à une activité intense.  

   

1.1.2.5. Anomalies de développement 

 
L’ontogenèse constitue une période sensible de la vie susceptible d’être perturbée par 

de nombreux facteurs physiques, chimiques et biologiques et de produire des 

« monstruosités » sublétales et létales. Les anomalies les plus fréquemment rencontrées 

concernent le squelette (courbure de la colonne vertébrale correspondant à des lordoses, 

scolioses et scyphoses…) (Fig. 5) (Barahona-Fernandes, 1982), les organes des sens, la 

musculature et la vessie natatoire (Chatain, 1987). Des déformations squelettiques (lordoses) 

sont souvent associées à des anomalies de gonflement de la vessie natatoire (Divanach et al., 

1996), mais elles se produisent aussi chez des larves de bar Dicentrarchus labrax à vessie 

gazeuse normale et fonctionnelle (Divanach et al., 1997). Des déformations operculaires se 

rencontrent chez des larves de daurade Sparus aurata en élevage intensif (Koumoundouros et 

al., 2001). 

La plupart des anomalies de développement de la vessie gazeuse se produisent au 

moment du sevrage et sont responsables d’une forte mortalité. En effet, les difficultés de 
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stabilisation des larves privées de vessie gazeuse fonctionnelle occasionnent de fortes 

dépenses énergétiques responsables d’un retard de croissance et d’un affaiblissement des 

capacités de résistance, créant un handicap à la capture des proies (Chatain, 1987 ; Chatain et 

Dewavrin, 1989). Des larves de bar et de daurade produites en élevage ayant une anomalie de 

développement de la vessie ne peuvent pas moduler leur densité et souffrent d’un déficit 

hydrostatique. Elles nagent continuellement en position oblique pour éviter de couler, ce qui 

induit une déformation de leur colonne vertébrale sous forme de lordose. Ces anomalies sont 

à l’origine de la réduction des taux de croissance avec une perte de masse allant de 23 à 33% 

par comparaison avec les témoins (Chatain, 1989).  

Les facteurs responsables de telles « tératogenèses » sont très variés, d’ordre génétique 

(mutations, hybridations), environnemental (chocs thermiques ou halins, sensibilité aux 

diverses combinaisons température-salinité, Alderdice et Forrester, 1968 ; Alderdice et 

Velsen, 1971), alimentaire (déficience vitaminique comme une avitaminose C, une déficience 

en acides aminés indispensables comme le tryptophane,un déficit minéral comme le 

magnésium … Lovell, 1975), parasitaire (myxosporidies) et surtout chimique (métaux lourds, 

hydrocarbures, pesticides… (Couch et al., 1977 ; Weis et Weis, 1977 ; Capuzzo et Lancaster, 

1981 ; Kumar et Ansari, 1984).  

         
 

Fig. 5 : Différents types de malformation chez des larves de carpe (Jezierska et al., 2000) 

A1: lordose; A2: scyphose; D2, D3: malformations des yeux ; E1, E2: malformations du sac 
vitellin; F1, F2: œdèmes cardiaques; G6, G7: raccourcissements du corps ; H : Siamois. 
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1.1.3. Stratégie de reproduction et développement larvaire 

 
Les poissons téléostéens ont colonisé la plupart des milieux aquatiques marins et d'eau 

douce en raison notamment de la diversité des stratégies biologiques mises en œuvre (Balon, 

1975a ; Mann et Mills, 1979). La grande diversité et la richesse des stratégies de reproduction 

chez les poissons ont suscité un intérêt particulier car c’est notamment au cours de la 

reproduction (allocation d’énergie au processus de reproduction) que se détermine le sort de la 

progéniture.  

Différents modèles ont été proposés afin de rendre compte de la façon dont les grands 

types de stratégies biologiques mis en évidence chez les poissons apparaissent comme des 

réponses évolutives à des conditions environnementales différentes (revue dans Bruton, 1989) 

: continuum r-K (Pianka, 1970), généralistes versus spécialistes, formes "atricial et précocial", 

classification de Balon (1975a), gradient d'itéroparité à semelparité (Schaffer, 1974).  

1.1.3.1. Classification de Pianka (1970) 

 
En considérant les caractéristiques reproductives des stratégies « r » et « K » définies 

par Pianka (1970), on observe une relation étroite entre celles-ci et la taille des descendants. 

Ainsi, à la stratégie « r » caractérisée par des individus à maturation précoce, à fort taux de 

croissance individuel, à forte fécondité relative, à grand effort de reproduction (allocation de 

ressources) et à durée de vie courte est associée à une progéniture composée de larves de 

petite taille. Par contre, les descendants associés à la stratégie « K » (maturation tardive, faible 

taux de croissance individuel, fécondité relative et effort de reproduction faible, grande 

espérance de vie) sont généralement de grande taille. De la même façon, le cannibalisme entre 

larves est moins intense, voire très peu rencontré, chez les espèces de stratégie « r » qui 

produisent des petits œufs et ne pratiquent pas les soins parentaux (Nishimura et Hosshino, 

1999). Wootton (1999) montre que les larves issues d’œufs ayant bénéficié de soins parentaux 

présentent des taux de survie élevés. 

 

1.1.3.2. Classification de Winemiller (1992) 

 

En 1992, Winemiller a proposé un schéma tridimensionnel pour rendre compte de la 

diversité des stratégies chez les poissons en fonction de l'âge à la maturité, du taux de survie 

des jeunes et de la fécondité. Cet auteur a défini trois principaux types de stratégie : 
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* les stratégies d'équilibre : elles optimisent la survie des produits de la reproduction 

(œufs de grande taille peu nombreux, protection des œufs et des larves) et atteignent des 

tailles moyennes à l'état adulte. C’est le cas des Salmonidés qui adoptent une stratégie visant à 

optimiser la survie des produits de la reproduction plutôt que de multiplier leurs œufs et de 

répartir leur effort de reproduction sur le long terme. Les espèces de cette stratégie tendent 

vers la stratégie K au sens de Pianka (1970) bien que l'on n'y retrouve pas les espèces 

présentant les longévités les plus élevées.  

* les stratégies périodiques : elles groupent des espèces ayant des œufs de grande taille, 

les géniteurs répartissent leur investissement gonadique sur de nombreuses années (forte 

longévité), maximisent leur fécondité et présentent une seule ponte annuelle. L’ovogenèse 

est de type synchrone ou groupe synchrone (Kestemont et Philippart, 1991).  

* les stratégies opportunistes : elles présentent une courte longévité, une faible fécondité 

absolue, des pontes fractionnées (ovogenèse asynchrone) ou une reproduction continue 

(Pont et al., 1995). Les espèces de cette stratégie se reproduisent généralement en période 

froide.  

 

A partir de cette classification, on peut conclure que des œufs de grande taille et 

l'existence d'une protection de la descendance sont des facteurs qui favorisent la survie des 

jeunes. Les œufs de grand diamètre donnent généralement naissance à des larves de plus 

grande taille, ce qui accroît leur chance de survie dans un environnement difficile (Wooton, 

1979). La protection active ou passive des œufs et/ou des jeunes tend également à réduire la 

mortalité lors des premiers stades de développement (Balon, 1975a). 

 

1.1.3.3. Classification de Teletchea et Fontaine (2010) 

 

La recherche des relations qui existent entre les caractéristiques des œufs et des larves 

a abouti à l’établissement d’une classification originale par Teletchea et al. (2009), complétée 

par Teletchea et Fontaine (2010).  

Selon cette classification, deux classes composées uniquement de salmonidés 

(Groupes A et B) émergent. Elles regroupent des espèces qui pondent en automne (genres 

Salmo, Oncorhynchus, Salvelinus et Coregonus and S. leucichthys) et tardivement en hiver 

(Oncorhynchus mykiss and Hucho hucho). Les œufs incubent à basse température dans les 

graviers et sous les pierres. Pour le groupe A, les larves sont démersales jusqu’à la résorption 
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du sac vitellin, en effet elles éclosent avec une grande quantité de réserves et continuent leur 

développement dans le substrat avant l’émergence et l’initiation de l’alimentation exogène 

(Wallace et Aasjord, 1984 ; Beacham et Murray, 1990 ; Formicki et al., 2004). Pour le groupe 

B, les œufs sont aussi démersaux, les larves éclosent avec peu de réserves vitellines et doivent 

se nourrir peu de temps après l’éclosion (Bogdanova, 1977 ; Brown et Taylor, 1992).  

Le groupe C rassemble principalement des espèces qui pondent au début du printemps 

(mars, avril). La durée d’incubation est relativement longue et les œufs peuvent être attachés 

ou non au substrat (végétation ou graviers), comme par exemple chez le brochet et la perche 

commune. Les larves sont pélagiques ou démersales durant toute la période de résorption du 

sac vitellin. Les larves de brochet par exemple mènent une vie inactive les premiers jours. 

Elles restent attachées à la végétation grâce à une glande adhésive (tête) pendant 6-10 jours 

durant laquelle elles se nourrissent de leurs réserves vitellines avant de commencer à nager 

librement (Scott et Crossman, 1973). 

Le groupe D est le plus étoffé, il regroupe principalement des espèces qui pondent tard 

au printemps et tôt en été lorsque la température est élevée. La plupart des espèces de cette 

classe possèdent des œufs démersaux qui adhèrent au substrat (plantes, graviers). A l’éclosion 

les larves sont soit démersales soit pélagiques.  

Le groupe E regroupe trois espèces (S. glanis, A. nebulosus and I.punctatus) qui 

possèdent de gros œufs démersaux et adhésifs et se développent à haute température pendant 

une très courte période. A l’éclosion, les larves possèdent beaucoup de réserves vitellines et 

restent proches du substrat.  

En conclusion, quelle que soit la saison de ponte (qui peut avoir lieu toute au long de 

l’année en fonction des espèces), les différents compromis « trade-offs » pendant les stades de 

vie précoces assurent que le début de l’alimentation exogène chez la plupart des larves 

coïncide avec le début du printemps lorsque la taille et l’abondance des proies sont les plus 

adéquates (Bagenal, 1971 ; Wootton, 1984, 1999 ; Nash, 1999).  

1.1.3.4. Relation larve-environnement 

 

Winemiller et Rose (1993) ont montré qu’une forte densité en proies dans les frayères 

larvaires favorise la division de la biomasse reproductive en petits œufs et larves. Par contre, 

une faible densité de proies diminue la production d’œufs, ceux-ci donnant naissance à de 

grosses larves.  
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Des espèces comme O.keta ou S. salar qui produisent des larves relativement grandes 

sont distribuées dans des environnements peu riches en proies. Miller et al. (1988) et Pepin 

(1991) trouvent que les larves de grande taille sont plus résistantes au jeun, mais ont aussi une 

plus grande flexibilité (fenêtre d’opportunités) au moment de l’initiation à l’alimentation 

exogène ce qui représente un avantage en condition de limitation de nourriture (exemple vers 

la fin de la saison hivernale). Les petites larves sont plus vulnérables au jeun. Elles naissent et 

commencent à se nourrir au printemps et en début d’été lorsque les conditions 

environnementales (nourriture, température) sont plus convenables. L’éclosion précoce avec 

un gros sac vitellin peut augmenter les chances de survie des larves ; les larves sont moins 

vulnérables à la prédation et la grande quantité de vitellus dont elles disposent offre une plus 

grande flexibilité pour trouver les proies convenables.  

 

1.1.4. Indicateurs pour l’évaluation de la qualité d’une larve 

 

1.1.4.1. Indicateurs morphométriques 

 
La taille des tissus chez un embryon ou une larve peut être exprimée en longueur 

totale, longueur standard (taille du corps), poids frais, poids sec, ou encore en teneur en 

énergie dans les tissus embryonnaires ou larvaires et en teneur en composants chimiques dans 

les tissus. Les mesures basées sur la longueur et le poids frais sont moins pertinentes à cause 

de la variabilité de forme du corps et de l’hydratation des tissus (Kamler, 2008).  

Dans l’ontogénie précoce des poissons, la relation entre la longueur et le poids 

(coefficient de condition) est très variable. Le poids est donc plus pertinent que la taille pour 

exprimer les modèles de croissance. Chez les petits organismes, comme les larves, le poids 

frais individuel n’est pas fiable pour exprimer un modèle de croissance (Dawirs, 1981) car 

l’eau qui entre dans les tissus ou qui est enlevée (lors des pesées) peut causer des gains ou des 

pertes de poids frais. En effet, chez les larves de vairon du lac Eupallasella percnurus, des 

différences significatives de poids sec en fonction de la température ont été montrées alors 

qu’en poids frais ces différences n’ont pas été validées (Kaminski et al., 2006). Selon Kamler 

(2008), le poids sec donne une information plus précise et plus fiable sur la « taille » du corps. 

D’autres indicateurs ont aussi été utilisés afin de prendre en compte la complexité du 

développement morphologique et ses conséquences sur la croissance et l’écologie. Le 

diamètre de l’œil et la hauteur du myotome mesurés par Chambers et al. (1989), Kerrigan 
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(1997), Green et al. (2006), Probst et al. (2006) et Laurel et al. (2008), peuvent refléter 

l’acuité visuelle et le développement musculaire chez ces petits organismes et sont impliqués 

dans la détection des proies, la vitesse de nage et donc la capacité de fuite. 

 

1.1.4.2. Indicateurs biochimiques 

 
Plusieurs études ont considéré que le ratio ARN/ADN est un bon indicateur de mesure 

de croissance et de condition chez les larves (Bulow, 1970 ; Buckley, 1982 ; Ferron et 

Leggett, 1994 ; Bergeron et Person-Le-Ruyet, 1997 ; Buckley et al., 1999). En effet, le taux 

d’ARN est sensible aux changements de température et de régime alimentaire, alors que le 

taux d’ADN reste presque constant dans la cellule. En périodes de limitation de nourriture, la 

quantité d’ARN décroît alors que la concentration en ADN reste constante. En conséquence, 

le ratio ARN/ADN décroît. Un rapport ARN/ADN élevé traduit une synthèse protéique active 

et donc une phase de forte croissance.   

D’autres études ont utilisé certains indicateurs biochimiques pour étudier la croissance 

chez les juvéniles comme les protéines (Foster et al., 1993 ; Peck et al., 2003) et les lipides 

(Wicker et Johnson, 1987). Aussi, plusieurs enzymes ont été mesurées pour estimer la 

condition des larves et juvéniles de poisson, comme les enzymes digestives (Pederson et al., 

1987 ; Pederson et Hjelmeland, 1988 ) ou métaboliques (Clarke et al., 1992 ; Mathers et al., 

1992, 1993). Ces études ont montré que l’activité de ces enzymes est affectée par le statut 

nutritionnel et le taux de croissance.  

Par ailleurs, des indicateurs basés sur la quantité de lipides ont été utilisés pour évaluer la 

condition métabolique des jeunes poissons. En effet, les lipides constituent une source 

majeure d’énergie métabolique et un matériel essentiel pour la formation des cellules et des 

tissus membranaires. Ils constituent des réservoirs énergétiques dont le catabolisme par 

oxydation s'accompagne d'une production d'énergie deux fois plus grande que le catabolisme 

des glucides. Les triacylglycérides (TAG) et leurs produits de dégradation sont les principales 

ressources d'énergie pour les cellules et constituent l’énergie primaire de réserve (Gallager et 

al., 1986). Selon Fraser (1989), la quantité de TAG dont disposent les larves est corrélée avec 

l'état physiologique de celles-ci et est directement affectée par la disponibilité en nourriture et 

le stress environnemental qui augmente l’activité métabolique et réduit par conséquent 

l’ingestion des aliments. Lors d’un stress environnemental, les larves, souvent incapables de 

satisfaire leurs besoins en énergie à partir de sources exogènes, doivent cataboliser leurs 
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réserves énergétiques endogènes, constituées majoritairement de TAG, afin de maintenir leur 

métabolisme basal (Fraser, 1989). Par contre, la quantité de stérol reste inchangée quelles que 

soient les conditions trophiques. Pour cela, Fraser (1989) propose d’utiliser le rapport 

triacylglycérides /stérol comme indicateur de la condition des larves de poisson et 

d’invertébré. Ce ratio a été utilisé chez les larves de sole (Galois et al., 1990) de hareng  

(Fraser, 1989) et d’anchois (Häkanson, 1989). 

 

1.1.4.3. Indicateurs comportementaux 

 
Plusieurs espèces de poissons développent des comportements sociaux et anti 

prédation à des stades précoces de leur vie (Noakes, 1978 ; Noakes et Godin, 1988 ; 

Huntingford, 1993 ; Fuiman and Magurran, 1994). Ces comportements auraient des 

répercussions biologiques et écologiques significatives pour leur survie. Chez le 

cardeau hirame (Paralichthys olivaceus), Sakakura et Tsukamoto (2002) ont montré qu’au 

moment de la métamorphose, des larves montrent une « Ohm (Ω)-posture » qui est liée à un 

comportement de dominance et au développement de l’agressivité au stade juvénile. Cette « 

(Ω)-posture » est aussi corrélée à un meilleur potentiel de croissance des juvéniles (Sakakura 

et al., 2004). Chez la morue (Gadus moruha), Browman et al. (2003) ont montré que la 

vitesse de nage, la distance et la durée des mouvements, la durée de pause (déplacement non 

actif) et les changements horizontaux et verticaux de direction sont significativement corrélés 

au taux de croissance larvaire. 

 

1.1.5. Facteurs influençant les performances larvaires 

 
Les performances finales d’une larve à l’approche de la métamorphose sont 

déterminées par plusieurs facteurs qui peuvent être classés comme antérieurs à la fécondation 

(qualité des gamètes et effets parentaux), de la fécondation à l’éclosion (facteurs 

principalement environnementaux) et des facteurs postérieurs à l’éclosion (facteurs 

environnementaux, métaboliques et nutritionnels) (Fig. 6). 
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Figure 6 : Facteurs susceptibles d’influencer la qualité d’une larve agissant avant la fécondation (I), entre la fécondation et l’éclosion (II) et après 
l’éclosion (III). Spz : spermatozoïde, j : jour, fact nut : facteurs nutritionnels, fact env : facteurs environnementaux.  
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1.1.5.1. Facteurs antérieurs à la fécondation 

 

1.1.5.1.1. Niveau 1 : Les géniteurs 

 
Selon Bernardo (1996), la variabilité phénotypique des larves résulte en partie d’une 

composante parentale. 

 

1.1.5.1.1.1. Effet maternel  

L’effet maternel sur la qualité des larves a été bien documenté. Chez le capelan Atlantique 

Mallotus villosus, Chambers et al. (1989) ont montré que six traits de vie (volume du vitellus 

dans l’œuf, taille à l’éclosion, volume du vitellus chez la larve à l’éclosion, volume du globule 

huileux à l’éclosion, âge à l’éclosion et la résistance au jeun) variaient significativement entre 

femelles. Les principaux traits des femelles qui peuvent influencer la qualité des larves ont été 

résumés par Kamler (2002).  

1.1.5.1.1.1.1. Age de la femelle  

 
 Plusieurs études ont montré que la taille et la composition biochimique de l’œuf sont 

dépendantes de l’âge. Chez la carpe commune, l’hydratation (Nikolsky, 1974), les teneurs en 

protéines, acide aminés (Vladimirov, 1974), et les phospholipides et cholestérol (Kim, 1974) 

de la matière sèche de l’œuf dépendent fortement de l’âge de la femelle. Les teneurs en 

protéines et en lipides sont faibles chez les jeunes femelles, élevées chez les femelles d’âge 

moyen et faibles de nouveau chez les femelles âgées. Les teneurs en eau et en cholestérol 

évoluent dans le sens inverse (Kamler, 2005). Chez le corégone (Coregonus albula), la classe 

lipidique (Potapova, 1978) et la teneur en lipides totaux (Wilkońska et al., 1993) dans la 

matière sèche de l’œuf sont aussi liées à l’âge de la femelle. Le diamètre de l’ovocyte serait 

aussi fonction de l’âge de la femelle chez plusieurs espèces, comme chez la morue Gadus 

moruha (Kjesbu et al., 1992), la carpe commune Cyprinus carpio (Brzuska, 1997), le sandre 

américain Sander vitreus (Johnston, 1997), l’omble fontaine Salvelinus fontinalis (Dlaboga et 

al., 1998) et la truite commune Salmo trutta (Bartel et al., 2005). Des œufs de petite taille sont 

produits par les jeunes femelles qui entrent dans un cycle de reproduction pour la première 

fois, les femelles d’âge moyen produisent des œufs de grande taille et les femelles âgées 

pondent de petits œufs (Kamler, 1992).  
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 Une relation directe entre la survie embryonnaire et l’âge de la femelle a été établie. Elle 

indique que les embryons issus de femelles de jeune âge présentent une viabilité plus réduite 

que celle des embryons provenant de femelles plus âgées. Cette relation a été mise en 

évidence chez le bar d’Amérique Morone saxatilis (Zastrow et al., 1989) et la morue Gadus 

moruha (Solemdal et al., 1995). 

 

1.1.5.1.1.1.2. Taille de la femelle 

 
 Au niveau intraspécifique, plusieurs études ont montré que la taille de la femelle 

contribue fortement à la taille de l’œuf sans toutefois affecter sa composition chimique ; c’est 

le cas chez le hareng (Ware, 1975 ; Hay, 1985), le corégone (Słomińska et al., 1995) et le 

brochet (Bonisłlawska et al., 2000). Kjesbu (1989), Kjesbu et al. (1996), Trippel (1998) et 

Raventos et Planes (2008) ont montré qu’il existe une corrélation positive entre la taille de la 

femelle (longueur) et le diamètre des œufs. Aussi, chez les poissons marins, Hay (1985), 

Panagiotaki et Geffen (1992), Chambers et Leggett (1996), Marteinsdottir et Steinarsson 

(1998), et Green et McCormick (2005) ont montré que la taille et le poids sec des œufs et des 

larves sont corrélés positivement à la taille des femelles.  

 Au niveau interspécifique, une corrélation positive hautement significative entre le 

diamètre de l’œuf et la taille de la femelle a été mise en évidence chez des espèces d’eau 

douce néo-tropicales et Nord Américaines, et marines (Winemiller, 1989 ; Winemiller et 

Rose, 1992). Par ailleurs, la relation entre la taille des femelles et la taille des œufs apparaît 

universelle (Kamler, 2005) malgré l’existence de quelques exceptions décrites dans Kamler 

(1992). Cette corrélation positive prépondérante est plus évidente pour les espèces qui 

pondent de gros œufs (Kamler, 2005). 

1.1.5.1.1.1.3. Fécondité 

 
 Le nombre et la taille des œufs produits par la femelle est l’un des compromis principaux 

relevés dans la théorie de l’histoire de vie (Stearns, 1992 ; Einum et Fleming, 2000). A travers 

l’étude de 44 poissons d’eau douce des côtes ivoiriennes (Albaret, 1982), 42 téléostéens 

(Elgar, 1990) et six cichlidés incubateurs buccaux (Goldschmidt et Witte, 1990), il a été 

montré que les espèces qui produisent de petits œufs ont une forte fécondité (review par 

Kamler, 2005). 
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 A l’échelle intraspécifique, une corrélation négative entre la fécondité absolue et la taille 

de l’œuf a été observée (Blaxter, 1969 ; Mann et Mills, 1985 ; Jonsson et Jonsson, 1999). 

Cette corrélation a été par exemple décrite chez la truite de mer Salmo trutta, la truite arc en 

ciel Oncorhynchus mykiss, et l’omble commun Thymallus thymallus (Purtsher et Humpesh, 

2006) (review par Kamler, 2005). 

1.1.5.1.1.2. Effet paternel 

 
Au moment de la fécondation, le matériel génétique mâle pénètre dans l’ovocyte et 

s’allie au matériel génétique de la femelle pour s’exprimer plus tard durant le développement 

embryonnaire et larvaire. Cet effet génétique paternel sur la qualité des descendants est 

amplifié du fait qu’en milieu naturel et même en pratique aquacole, le lot d’ovocytes est le 

plus souvent fécondé par la laitance de plusieurs mâles. De plus, des effets paternels directs 

liés à l’apparence des mâles ont été reportés dans la littérature. Chez l’épinoche par exemple, 

Barber et al. (2001) ont montré que l’ornementation sexuelle des mâles est positivement 

corrélée à la croissance et à la résistance des descendants. Rideout et al. (2004) ont montré 

chez l’aiglefin Melanogrammus aeglefinus un effet paternel significatif sur la taille standard, 

la hauteur du myotome, la taille des mâchoires et la taille du sac vitellin des larves. 

Finalement, Probst et al. (2006) ont montré que la croissance des larves de Procypris rabaudi 

est influencée aussi bien par l’effet des deux parents et que l’efficience d’utilisation du 

vitellus des larves est sous l’effet de l’interaction entre les effets maternels et paternels.     

 

1.1.5.1.1.3. Nutrition des géniteurs 

 

La quantité et la qualité de l’aliment distribué aux géniteurs influent sur la qualité des 

larves à l’éclosion. Chez la dorade, le remplacement des lipides et protéines de calmar dans 

l’alimentation des géniteurs par des lipides et protéines extraits de graines de soja diminue le 

taux d’éclosion des larves de 30% et la survie larvaire à J3 de 14% (Zohar et al., 1995). 

Watanabe et Kiron (1995) expliquent ce résultat par le fait que la composition en lipides des 

graines de soja est déséquilibrée avec une forte proportion d’acides gras polyinsaturés (AGPI) 

n-6 et une faible proportion d’AGPI n-3. De même, une carence en acide ascorbique chez la 

truite en phase de vitellogenèse induit une diminution de la concentration en vitamine C dans 

l’œuf, chez la larve et le juvénile (Terova et al., 1998). Chez le chanos (Chanos chanos), 

l’ajout de vitamine C seule ou en association avec la vitamine E dans l’alimentation des 
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géniteurs entraîne une hausse du nombre de pontes, du pourcentage d’œufs viables, du taux 

d’éclosion et du taux de survie cumulatif (Emata et al., 2000).  

L’état nutritionnel des géniteurs mâles à l’approche de la maturité sexuelle parait aussi 

avoir un effet sur la survie des stades précoces de vie de la progéniture. Selon Rinchard et al. 

(2003), le remplacement de plus de 50% de la ration des mâles de saumon Oncorhynchus 

mykiss par des graines de coton durant deux ans avant leur maturité sexuelle améliore la 

survie des embryons au stade œillé.  

 

1.1.5.1.2. Niveau 2 : les gamètes  

 

Des études ont montré que le timing de la ponte influence sa qualité. Kestemont et al. 

(1996, 1999) et Migaud (2002) ont montré, chez la perche commune, une dégradation de la 

qualité des œufs et des larves au fur et à mesure que l’on progresse dans la saison de ponte. 

Les rubans d’œufs obtenus en fin de saison sont généralement déchirés et de consistance 

lâche. Ils présentent de faibles taux d’éclosion (30%) (Fig. 7) De plus, Abi Ayad (1997) et 

Migaud (2002) ont montré que les larves de perche écloses en fin de période de ponte sont de 

mauvaise qualité. Elles sont généralement prématurées à cause de la dégradation des rubans 

d’œufs et résistent beaucoup plus mal à un choc osmotique que les larves écloses en début de 

période de ponte (50% vs 7%). 
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Figure 7 : Evolution du taux d’éclosion des pontes de perche prélevées en milieu naturel au 
cours de la période de ponte en avril-mai 2000 (Migaud, 2002) 
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Chez le brochet de mer Centropomus undecimalis, Yanes-Roca et al. (2009) ont 

montré que le profil en acides gras polyinsaturés des œufs change au cours de la saison de 

ponte (Fig. 8). La qualité des œufs était meilleure en début de saison grâce à une 

concentration plus élevée en acide docosahexaénoique (DHA) responsable des meilleurs taux 

de fécondation, d’éclosion et de survie larvaire.  
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Figure 8 : Profil en acides gras des œufs de Centropomus undecimalis en fonction de la date de 
ponte (Yanes-Roca et al., 2009). AGPI : acides gras poly-insaturés ; ADH : acide 

docosahexaénoïque, n-3 : oméga 3. 

 

Une relation entre la dégradation de la qualité des œufs au cours de la saison de ponte 

et l’âge des femelles a été envisagée chez la plie Pleuronectes platessa. Cette relation suppose 

que les femelles les plus âgées commencent à pondre tôt dans la saison (Horwood, 1990) et 
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produisent des œufs particulièrement grands et riches en réserves vitellines qui donneront 

naissance à des larves plus résistantes au manque de nourriture.  

Kestemont et al. (1999) ont montré que la Cathepsine L est responsable de la 

dégradation précoce des protéines du vitellus. La teneur élevée en cette enzyme dans les œufs 

qui restent plus de temps dans la cavité abdominale de la femelle, est responsable des faibles 

taux de fécondation, du changement d’aspect des rubans et de l’éclosion prématurée associée 

à la mortalité élevée des larves de perche.  

D’après Murry et al. (2008), des œufs de brochet pondus en fin de période de ponte 

sont plus lourds que des œufs pondus au début de la saison (poids sec). Ils se développent plus 

rapidement en larves capables de nager.  

Chez des centrarchidés, la taille atteinte par la cohorte d’âge 0 est liée à la date 

d’éclosion au cours d’une saison de ponte. Les individus éclos tôt dans la saison atteignent 

des tailles plus grandes que les larves écloses en fin de saison (Goodgame et Miranda, 1993 ; 

Ludsin et Devries, 1997). Par contre, Rice et al. (1987), Sabo et Orth (1995) et Ludsin et 

Devries (1997), montrent qu’en conditions naturelles, la croissance de la cohorte d’âge 0 

éclose en fin de période de ponte est meilleure. Ceci est expliqué par le modèle temporel de 

changement ontogénique de régime alimentaire et la température (Timmons et al., 1980 ; 

Ludsin et Devries, 1997) qui jouent en faveur des larves écloses tardivement.  

 

Le diamètre ovocytaire est souvent utilisé comme indicateur de qualité des gamètes 

femelles. Le diamètre de l’ovocyte est souvent corrélé positivement à la taille des larves à 

l’éclosion (Ware, 1975 ; Miller et al., 1988 ; Kjorsvik et al., 1990 ; Pépin, 1991 ; Chambers et 

Leggett, 1996 ; Ojanguren et al., 1996 ; Kamler, 2002 ; Urho, 2002 ; Teletchea et Fontaine, 

2010). Cependant, Kamler (2002) considère que la taille de l’œuf ne reflète pas forcément sa 

qualité. Cet auteur a décrit un indicateur plus pertinent qui est sa valeur énergétique (J œuf-1) 

qui indique la quantité d’énergie disponible pour les embryons en développement. En effet, la 

valeur calorique (J mg-1) du poids sec (PS) d’un œuf varie entre 20 et 30 Jmg-1 ce qui 

représente un plus faible intervalle de variation comparé à celui de la taille des œufs. Les gros 

œufs (exemple S. trutta, et O. mykiss: 10-30 mg poids sec œuf-1) tendent à avoir de fortes 

valeurs énergétiques comparées aux petits œufs (exemple la tanche Tinca tinca et la morue 

Gadus morhua: 0.1 mg poids sec œuf-1) mais cette corrélation entre le poids sec et le contenu 

en énergie n’est pas toujours vraie. Une forte valeur calorique a été reportée chez l’œuf 

d’anguille Anguilla anguilla dont les larves ont besoin de beaucoup d’énergie pour quitter leur 

site de pontes peu après l’éclosion. 
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La qualité de l’ovocyte est aussi évaluée par la quantité et la qualité de ses 

constituants. Plusieurs molécules diffuses dans le vitellus jouent un rôle primordial pendant le 

développement embryonnaire et larvaire dont : 

 

1.1.5.1.2.1. Les hormones  

Les hormones jouent un rôle important comme régulateurs et intégrateurs du 

métabolisme chez les poissons en développement (McCormick et Nechaev, 2002). Durant 

l’embryogenèse, les hormones qui régulent et facilitent la croissance et le développement 

arrivent à l’embryon à travers le vitellus d’origine maternel qui est accumulé durant 

l’ovogenèse (Tagawa et al., 2000). Chez la plupart des espèces de poisson, l’âge où le 

système hormonal de l’embryon devient fonctionnel, n’est pas connu. Des études ont suggéré 

que ce phénomène est postérieur à l’éclosion au moins pour les cellules stéroïdogéniques. Il 

dépend aussi de l’espèce (De Jesus et al., 1991 ; De Jesus et al., 1992 ; Hwang et al., 1992 ; 

Hwang et Wu, 1993 ; Barry et al., 1995 ; Sampath-Kumar et al., 1997). 

 

*Les hormones thyroïdiennes : selon Gorbman (1983), les hormones thyroïdiennes 

régulent le développement précoce du système nerveux central et du système 

squelettique chez les vertébrés supérieurs. Chez la truite arc en ciel, Takagi et al. 

(1994) ont montré que ces hormones sont impliquées dans la croissance du cartilage 

des os. Selon Miwa et al. (1992), elles sont impliquées dans la stimulation du 

développement gastrique durant la métamorphose chez le cardeau hirame où une 

administration de la thyroxineT4 aux larves induit une apparition précoce de 

pepsinogène (précurseur inactif de la pepsine) associée à un développement 

morphologique des glandes gastriques. Dales et Hoar (1954) ont montré que cette 

hormone est responsable de l’éclosion précoce des larves de saumon Keta 

Oncorhynchus keta.  

 

*Le cortisol : selon McCormick et Nechaev (2002), l’investissement maternel en 

cortisol dans les œufs joue un rôle vital dans la détermination du rythme de 

développement embryonnaire, ce qui peut influencer directement le métabolisme. 

Des expérimentations en milieu naturel et en laboratoire ont pu montrer qu’un 

supplément de cortisol administré aux femelles ou directement reçu par les œufs 

provoque une réduction de la taille des larves à l’éclosion. Selon McCormick et 



 56 

Nechaev (2002), le cortisol n’a pas d’effet sur le taux de pulsation cellulaire jusqu’à 

l’épibolie (18h post fécondation) mais contrôle la croissance relative depuis le début 

de la gastrulation jusqu’à la fermeture du blastopore. La croissance, chez les 

embryons qui ont reçu un supplément de cortisol, est marquée par des périodes de 

croissance rapide interrompues par de longues périodes d’arrêt. Le taux de croissance 

global durant cette période est plus faible chez les embryons traités au cortisol 

malgré leur forte croissance pendant les périodes actives.  

 

1.1.5.1.2.2. Les ARN messagers 

 

Ils sont diffus dans le cytoplasme. Les molécules les plus étudiées sont : 

* La traduction des transcrits de la Cathepsine D produit une enzyme (la 

Cathepsine D) qui assure le processus protéolytique de la vitellogenine en produits 

vitellins (Brooks et al., 1997 ; Kestemont et al., 1999). Cette enzyme est aussi 

fortement impliquée dans la croissance de l’embryon de truite arc en ciel à partir du 

stade œillé (Brooks et al., 1997). 

* Les transcrits des gènes IGF1 et IGF2 (Insulin- like Growth Factor)  ont été 

isolés dans les ovocytes de la truite arc en ciel. Leur quantité a été corrélée à la 

compétence de développement de l’ovocyte et à la survie embryonnaire qui est 

passée de 0 à 66-92% quand les abondances relatives en IGF1 et IGF2 passent 

respectivement de 0,8 à 2 et de 0,9 à 2,5 (Aegerter et al., 2003). D’une façon 

générale, Aegerter et Jalabert (2004) montrent que le stock d’ARNm d’origine 

maternelle est corrélé à la survie à un stade de développement spécifique.  

1.1.5.1.2.3. Le globule huileux  

 
La taille du globule huileux a été positivement corrélée à la survie chez le capelan 

Mallotus villosus (Chambers et al., 1989) et à la croissance chez le sandre américain Sander 

vitreus (Moodie et al., 1989). Les larves de Pomacentrus ambiommensis provenant 

d’ovocytes ayant un plus gros globule huileux présentaient une meilleure survie (Mc 

Cormick, 2003). En effet, le globule huileux forme un réservoir d’énergie pour les embryons 

et larves en développement pour répondre à leurs demandes métaboliques. 

1.1.5.1.2.4. Le Vitellus  
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Chez le poisson zèbre Danio rerio, et via une manipulation directe du volume du sac 

vitellin, Jardine et Litvak (2003) ont montré que la taille des larves est positivement corrélée 

au volume initial du sac vitellin. La longueur standard maximale atteinte par les larves, la 

surface du corps et la durée jusqu’à la résorption totale du sac vitellin décroissent avec la 

décroissance du volume du sac vitellin. Theilacker (1981), Rana (1985) et Gisbert et al. 

(2000) ont pu aussi montrer qu’un volume important du sac vitellin résulte en un 

accroissement de la taille du corps au moment de la résorption complète du sac vitellin et en 

un accroissement de la durée de résistance au jeun.  

Le vitellus est rarement mesuré en quantité. L’indicateur le plus couramment utilisé 

pour décrire la quantité de vitellus est la taille des œufs. Des corrélations positives ont été 

établies entre la taille de l’œuf et son contenu en vitellus (Strathmann et Vedder, 1977 ; 

Turner et Lawrence, 1979). 

La variabilité de la taille des ovocytes (richesse en vitellus) au sein d’une même ponte 

est peu étudiée. Chez la grenouille Hyla crucifer par exemple, le coefficient de variation intra 

ponte du diamètre des œufs varie entre 2.1 et 5.4% (le diamètre d’œuf varie entre 1.08 et 1.48) 

(Crump, 1984). Cette variation intraponte est le résultat d’un investissement inégal de la 

femelle dans la répartition de ses ressources dans les ovocytes. La taille des œufs peut (i) soit 

diminuer au fur et à mesure de la ponte car à la fin de la ponte, les réserves de la femelle sont 

limitées (cas d’amphibiens du genre Hynobius, Takahashi et Iwasawa, 1988) et est le résultat 

de la limitation des ressources en fin de ponte (ii) soit varier de façon aléatoire. Dans ce cas, il 

s’agit d’une tactique soit d’ajustement à une distribution inégale du risque de prédation, soit 

d’une réduction de la compétition entre larves au moment de l’éclosion en agissant sur la 

taille à l’éclosion (Mc Ginley et al., 1987).   

1.1.5.2. Facteurs postérieurs à la fécondation : phase embryonnaire 

 
La période d’incubation est critique pour le développement des embryons malgré le 

faible échange entre l’œuf et le milieu extérieur. Les facteurs qui agissent pendant cette phase 

sont surtout environnementaux. 

1.1.5.2.1. L’oxygène 

 
Le taux d’oxygène a une signification particulière pour les embryons en 

développement car la circulation sanguine est très peu développée et la diffusion joue un rôle 

très important (Kamler, 1992). Tout comme la prédation, le déficit en oxygène a été considéré 
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comme facteur majeur de mortalité embryonnaire chez les poissons ovipares (Kamler, 2002). 

Un retard du développement embryonnaire a été reporté sous des conditions de déficit 

d’oxygène chez beaucoup d’espèces de poissons (Zhukinskij, 1986 In :Kamler, 2002 ; 

Kamler, 1992). Une faible teneur en oxygène dans le fluide périvitellin de l’œuf est 

responsable d’une éclosion précoce et prématurée par stimulation de la sécrétion de 

chorionase et de la mobilité de l’embryon (Rothbard, 1981 ; Shireman et Smith, 1983 ; 

DiMichele et al., 1986).  

Au sein d’une même ponte, deux cas de différence de vitesse de développement embryonnaire 

engendrés par une consommation d’oxygène différente entre embryons ont été décrits dans la 

littérature : 

* Le poisson clown (Green et al., 2006) : la ponte se présente sous forme d’un 

cercle avec des œufs en position centrale et d’autres en position périphérique. 

Deux heures après la fécondation, les embryons se développant dans la partie 

centrale sont plus grands, ils consomment plus d’oxygène (33% en plus) et à 

l’éclosion, ils donnent naissance à de grandes larves (taille, profondeur du crâne, 

diamètre de l’œil, surface du corps).  

* Le hareng (Stratoudakis et al., 1998) : la ponte se présente en plusieurs couches 

superposées. Les œufs de la couche inférieure montrent un retard de 

développement à cause de la restriction de la circulation de l’eau et donc de la 

réduction de l’apport d’oxygène pour les embryons en développement. Selon 

Napier (1993), l’oxygène est important pour le métabolisme des embryons en 

développement. 

 

1.1.5.2.2. La salinité 

 
Malgré le faible échange entre l’œuf et son milieu extérieur, des relations entre la 

salinité de l'eau et la vitesse du développement embryonnaire des poissons ont été décrites 

dans la littérature. Chez le saumon Atlantique Salmo salar (espèce anadrome) le 

développement embryonnaire se déroule normalement sous une salinité maximale de 3‰ au-

delà de laquelle (5‰ à 10‰) le développement s’arrête (Li et al., 1989). Chez une population 

de sandre Sander lucioperca (estuaire du fleuve de Dniper, Ukraine), des œufs incubés à une 

salinité de 2‰ ou au dessus de 6‰ donnent naissance à des larves malformées sans pour 

autant influencer la durée d’incubation (Belyj, 1967 In : Kamler, 2002).  
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Par contre, Holliday et Blaxter (1960) ont pu montrer chez le hareng que la salinité n’affecte 

pas directement le taux ontogénique, mais à faible salinité, un retard de l’éclosion a été 

reporté. Swanson (1996) a montré chez le chanos (Chanos chanos) que la salinité affecte aussi 

bien le taux d’absorption du vitellus que la croissance larvaire : les larves qui éclosent dans 

une eau d’une salinité de 20‰ présentent plus de réserves vitellines mais sont de plus petite 

taille et leur croissance est plus faible en comparaison aux larves écloses dans une eau de 

salinité de 35 et 50‰.  

 

1.1.5.2.3. Facteurs d’éclairement  

 
Selon Toetz (1966), MacCrimmon et Kwain (1969) et Leitritz et Lewis (1976), la 

lumière accélère l’ontogénie embryonnaire chez Lepomis macrochirus, Oncorhynchus mykiss, 

et O. nerka respectivement. Aussi, Ryzhkov (1976) a montré une accélération du taux 

morphogénétique (particulièrement au début de la gastrulation et à la fermeture du blastopore) 

et une accélération de l’éclosion chez Salmo ischchan sous l’action de la lumière. Une 

accélération du développement des embryons de coregonidés les plus âgés à l’approche de 

l’éclosion par la lumière a été observée aussi par Chernyaev (1981). 

 

1.1.5.2.4. La température 

 
Chez les poissons, la température de l’eau influence le développement ontogénique 

selon deux directions. Elle joue un rôle de contrôle du taux ontogénique au sein de l’intervalle 

de température toléré par l’espèce et un rôle létal au-delà de cet intervalle (Brett, 1979). La 

température peut accélérer ou retarder le développement embryonnaire. Elle influence le 

développement et l’activité des glandes de l’éclosion ainsi que le métabolisme et par 

conséquent la demande en oxygène (Kamler 1992, 2002 ; Kamler et al., 1998). De plus, la 

solubilité des gaz, et particulièrement de l’oxygène, diminue avec l’augmentation de la 

température de l’eau.  

Chez plusieurs espèces d’eau douce et durant les stades précoces de vie, Kamler 

(2002) a reporté que la température accélère le taux ontogénique de façon uniforme au sein de 

certains intervalles ontogéniques : chez le saumon Salmo salar, cet intervalle correspond à la 

période allant du stade œillet à l’éclosion (Ryzhkov, 1976 dans Kamler, 2002). Chez 

Acipenser stellatus et A. gueldenstaedti (Detlaf and Detlaf, 1960), Cyprinus carpio (Peñáz et 
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al., 1983 ; Shelton et Rothbard, 1993), Ctenopharyngodon idella (Shelton et Rothbard, 1993) 

et Coregonus albula (Luczynski et Kirklewska, 1984), cet intervalle correspond à toute la 

période embryonnaire. Chez Oncorhynchus keta (Beacham et Murray, 1985) ce secteur 

correspond aux moments de l’éclosion et l’émergence. Chez le saumon Salmo salar, 

Gorodilov (1991) a reporté une accélération du taux ontogénique par la température durant les 

premiers clivages. Le même constat a aussi été fait par Pépin (1991) en se basant sur une 

revue de données pour les espèces marines pélagiques. Par ailleurs, des études en laboratoire 

ont montré que l’élévation de la température d’incubation des œufs produit aussi bien des 

larves de petite taille (Alderdice et Velsen, 1971) que de plus grande taille  (Bengtson et al., 

1987; Benoit et Pépin, 1999). 

En fonction de la température, les individus à l’éclosion présentent différents états 

d’avancement dans le développement. Chez la carpe commune, les œufs incubés sous haute 

température donnent naissance à des larves présentant de plus gros sacs vitellins et des 

mâchoires, nageoires, cœur et système circulatoire moins développés (Korwin-Kossakowski, 

2008). Aussi, chez la morue Gadus morhua des larves de petite taille, moins développées, 

éclosent précocement à partir d’œufs incubés à haute température (Jordaan et al., 2006).  

La température agit aussi sur la durée de l’éclosion. Selon Kamler et al. (1998), le 

nombre de jours entre 5% d'éclosion et 95% d'éclosion passe de 10 à 2,8 jours lorsque la 

température croît de 10 à 19°C chez le hotu Chondrostoma nasus. Donc à haute température, 

l’éclosion est plus synchrone. 

 Des effets plus spécifiques de la température ont été reportés chez les embryons et les 

larves à l’éclosion. Ainsi, les faibles températures induisent une augmentation du nombre de 

fibres musculaires pendant l’embryogenèse chez le saumon d’Atlantique Salmo salar 

(Stickland et al., 1988 ; Usher et al., 1994 ; Nathanailides et al. 1995) et du nombre de 

vertèbres des larves de truite Salmo gairdneri à l’éclosion (Kwain, 1975) augmentant ainsi le 

potentiel de croissance ultérieur. 

 

1.1.5.3. Facteurs postérieurs à la fécondation : Au moment de l’éclosion 

 

Selon Yamagami (1988), Geffen (2002) et Steenfeldt (2010), au moment de l’éclosion, 

les larves peuvent présenter différents stades de développement. Les différences de taille 

observées entre les larves à l’éclosion sont liées à l’âge à l’éclosion et sont dues aux différents 

stades de développement auxquels l’éclosion a eu lieu. En effet, chez plusieurs espèces de 
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poisson, à partir d’œufs fécondés au même moment, les larves peuvent éclore sur plusieurs 

jours ce qui peut avoir d’importantes implications sur la croissance et la survie larvaire, soit 

au sein d’une même ponte comme chez le hareng Clupea harengus (Geffen, 2002), le sandre 

Sander lucioperca (Steenfeldt et al., 2010) ou le colin d’Alaska Theragra chalcogramma 

(Porter et Bailey, 2007), soit entre différentes pontes comme chez la loquette d’Amérique 

Macrozoarces americanus (Methven et Brown, 1991), la morue du Pacifique Gadus 

macrocephalus (Laurel et al., 2008) ou le colin d’Alaska Theragra chalcogramma (Porter et 

Bailey, 2007). Ces auteurs ont constaté que les larves qui éclosent lors des premières heures 

sont généralement de plus petite taille et présentent un plus gros sac vitellin par comparaison 

aux larves qui éclosent plus tard.  

Ces constats étaient vrais sous plusieurs températures d’incubation testées (0, 2, 4, 6 et 

8°C) par Laurel et al. (2008). Les larves qui ont éclos précocement ont montré aussi un 

meilleur taux de survie en l’absence de nourriture (DL50). Aussi, Alderdice et Forrester 

(1974), Methven et Brown (1991), Geffen (2002), Kestemont et al. (2003) et Porter et Bailey 

(2007) ont montré que les petites larves qui éclosent en premier ont un taux de croissance plus 

fort comparées aux larves qui éclosent tardivement. Ce fort taux de croissance se traduit par 

un nivellement voire un dépassement de taille quelques jours après l’éclosion. Ninness et al. 

(2006) considèrent que la présence du chorion limite la croissance chez les embryons qui 

éclosent tardivement. Ces auteurs ont pu montrer que le contenu en protéines des larves sans 

chorion était de 28 à 72% plus important que celui des larves avec chorion. 

Toutefois, cette éclosion précoce donne naissances à des larves moins développées 

correspondant à un stade de développement moins avancé. En effet, Porter et Bailey (2007) 

ont montré que les larves de colin à éclosion précoce sont morphologiquement moins 

développées, leur réponse à une stimulation physique (toucher) est faible et leur vitesse de 

fuite est lente. Ces auteurs ont suggéré que les larves précoces auraient un système nerveux 

(neuromastes) moins développé que les larves à éclosion tardive. 

Par contre, pour le seul cas de la capucette Menidia menidia, Bengtson et al. (1987) 

ont montré que la taille des larves diminue en avançant dans la période d’éclosion. Ces 

auteurs suggèrent que les embryons qui mettent plus longtemps pour éclore dépensent plus 

d’énergie pour leur métabolisme au dépend de la croissance. 

 

1.1.5.4. Facteurs postérieurs à l’éclosion 
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1.1.5.4.1. Facteurs abiotiques 

 

1.1.5.4.1.1. La température 

 
Selon Rombough (1996) et Fielder et al. (2005), la température affecte tous les aspects 

du développement précoce des larves comme les efficiences d’absorption et d’utilisation du 

vitellus (Hart et Purser, 1995 ; Hardy et Litvak, 2004), le moment de la mise en place de 

l’alimentation exogène, le taux de rationnement, la croissance (Gracia-López et al., 2004 ; 

Berlinsky et al., 2004 ; Hart et Purser, 1995), la survie (Gadomski et Cadell, 1991 ; Bidwell et 

Howell, 2001 ; Berlinsky et al., 2004), le comportement et la vitesse de nage (Johnston et 

Mathias, 1994). 

Par ailleurs, la température agit aussi bien sur la croissance larvaire que sur le taux de 

cannibalisme et la survie. La croissance est optimale quand la température se situe dans la 

zone de préférence thermique. Une haute température au sein de cet intervalle améliore la 

croissance chez plusieurs espèces : Takifugu obscurus (Shi et al., 2010), Mycteroperca 

rosacea (Gracia-López et  al., 2004), R. tapirina (Hart et Purser, 1995) et Centropristis striata 

(Berlinsky et al., 2004). En dehors de cette zone de préférence thermique, des effets négatifs 

de la température peuvent apparaître tels que l’augmentation de l’hétérogénéité de croissance 

induisant des hétérogénéités de taille élevées et l’émergence du cannibalisme comme chez la 

perche commune (Kestemont et Mélard, 2000), l’augmentation du taux de malformation 

larvaire comme chez le poisson Saint-Pierre Centropristis striata (Berlinsky et al., 2004) et la 

réduction de la survie (Johnson et Katavic, 1986).  

Kestemont et Mélard (2000) ont aussi observé chez les juvéniles de perche commune 

qu’une élévation de la température de 17 à 23°C s’accompagne d’une augmentation de 

l’hétérogénéité de taille et du taux de cannibalisme. Kestemont et al. (2003) montrent qu’à de 

faibles températures, le métabolisme des larves de perche ralentit, induisant une limitation de 

leurs besoins nutritionnels. Leurs réserves s’épuiseront donc plus tardivement à faible 

température qu’à haute température et le comportement cannibale en conséquence sera 

nettement atténué.  

 

1.1.5.4.1.2. Facteurs d’éclairement 

Ces facteurs influencent les performances des larves tant par la durée de la 

photopériode que par l’intensité lumineuse. Jourdan (1999), Kestemont et al. (2000) et 
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Kestemont et al. (2003) ont montré chez les larves de perche qu’une longue photopériode 

augmente significativement le taux de survie larvaire de 17% en passant du traitement L:O 

(8:16) au traitement (24:0). Cette augmentation du taux de survie, accompagnée par une 

diminution des taux de cannibalisme (Jourdan, 1999), est expliquée par une augmentation de 

l’état de satiété et de la probabilité plus élevée de rencontre de proies sous de longues 

photopériodes. 

En appliquant différentes intensités lumineuses, Barahona-Fernandes (1979) et 

Tamazouzt et al. (2000) ont observé un meilleur taux de croissance chez les larves de perche 

et de bar élevées sous de fortes illuminations (200 lx). Toutefois, le taux de cannibalisme ne 

paraît pas être affecté (Kestemont et al. 2000). Selon Jourdan (1999) et Kestemont et al. 

(2003), la survie des larves de perche augmente de 26% en augmentant l’intensité lumineuse 

de 30 à 90 lx. Ceci est dû à l’amélioration de l’efficacité de capture des proies par 

augmentation de la distance de réaction des larves et du contraste entre les particules 

alimentaires et l’environnement. 

 

1.1.5.4.2. Facteurs nutritionnels 

 

Les facteurs nutritionnels (composition de l’aliment, taux de rationnement, nombre de 

repas par jour, taille des particules alimentaires, moment du premier repas…) sont 

principalement responsables de l’établissement de hiérarchies sociales et du cannibalisme 

dans les populations de jeunes poissons mises en élevage (Hecht et Pienaar, 1993). 

Chez le brochet, Engström-Öst et al. (2005) ont obtenu différentes courbes de 

croissance larvaire en fonction du type d’aliment. Le meilleur taux de croissance a été obtenu 

pour les larves nourries avec du zooplancton vivant en eau douce. Chez le sandre, Xu et al. 

(2003) ont obtenu une meilleure croissance avec des larves nourries à l’aide de nauplii 

d’Artemia enrichis (Vitamine C et acides gras hautement insaturés). Ces larves ne montrent 

pas de malformations et sont plus résistantes aux stress. 

 

1.1.5.4.3. Densité d’élevage et hétérogénéité de taille  

 

Pendant la phase d’élevage larvaire, la densité est souvent problématique car elle 

influence directement ou indirectement le cannibalisme, principale cause de mortalité en 
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aquaculture. Kestemont et al. (2000) ont montré que le cannibalisme chez les larves de perche 

est inversement proportionnel à la densité et qu’une faible densité favorise l’émergence du 

cannibalisme. En effet, en passant d’une densité de 100 à 10 larves par litre, le taux de 

cannibalisme a augmenté et la survie a été réduite. Ce fait a été expliqué par le développement 

d’une hiérarchie liée à des comportements de dominance et de territorialité sous de faibles 

densités, favorisés par la disponibilité de l’espace et une plus forte motivation de la larve au 

maintien d’un territoire (Kestemont et al., 2003). Inversement, chez les larves de brochet 

élevées dans des cages illuminées, les comportements agressifs sont d’autant plus intenses que 

la densité d’élevage est élevée (Ziliukiene et Ziliukas, 2005).  

Slembrouck et al. (2009) ont montré que l’augmentation de la densité de stockage ne 

compromet pas la croissance. Une forte densité diminue l’impact du cannibalisme via des 

mécanismes complémentaires notamment le retardement de l’émergence du cannibalisme, la 

diminution de la proportion de cannibales dans la population et probablement la diminution 

du taux de cannibalisme par tête étant donné que la prédation devient compliquée et moins 

dirigée à haute densité.  

L’hétérogénéité de taille joue aussi un rôle déterminant dans l’expression du 

cannibalisme en larviculture puisque le moment d’apparition de ce phénomène et l’intensité 

de son impact dépendent fortement du rapport entre la taille du prédateur et celle de la proie 

(Baras et Jobling 2002). Kestemont et al. (2003) considèrent que l’hétérogénéité initiale de 

taille est une cause et une conséquence du cannibalisme. En effet, grâce à l’avantage de taille, 

les grandes larves mangent plus facilement que les plus petites. Ceci est particulièrement vrai 

pendant de la période de transition de l’endotrophie à l’exotrophie (Jourdan, 1999). 

 

1.2. Présentation des espèces étudiées  

 

1.2.1. Le Brochet Esox lucius 

 
Le brochet (Fig. 9) est un poisson téléostéen de l’ordre des Esociformes et de la 

famille des Esocidae. Il est rencontré aussi bien dans les eaux douces que saumâtres et 

affectionne les eaux tranquilles, généralement claires et mésotrophes (Bruslé et Quignard, 

2001). C’est un poisson carnassier qui se situe au sommet de la chaîne alimentaire. En 

pisciculture d’étang, il est utilisé comme régulateur des populations piscicoles. Le brochet 
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manifeste un comportement cannibale très tôt au stade larvaire (32ème jour) quand les larves 

ont une taille de 30,3 mm (Giles et al., 1986). En élevage, ce comportement est lié à la densité 

de stockage et à la disponibilité en nourriture (Žiliukienė et Žiliukas, 2005).  

 

 

Figure 9 : Le brochet Esox Lucius [1]  

 

La maturité sexuelle chez le brochet est atteinte dès la première année pour les mâles 

et à deux ans et plus pour les femelles (Bruslé et Quignard, 2001). La ponte a lieu quand 

certaines conditions sont réunies : indice gonado-somatique (IGS) aux alentours de 8-9% pour 

les femelles, conditions climatiques (température), hydrologiques (crues) et 

environnementales favorables. Elle est déclenchée par un accroissement de la photopériode et 

une élévation de la température à 6-8°C.  

La fécondité de la femelle de brochet est variable, elle est estimée entre 15.000 à 

45.000 œufs par Kg de poids frais (Bruslé et Quignard, 2001). La ponte est fractionnée en 

petit lots de dizaines d’œufs. Ces derniers de couleur jaune orangé et de 2,3 à 2,4 mm de 

diamètre adhèrent au support végétal leur servant d’abris contre les prédateurs.  En milieu 

naturel, la fécondation se fait par la laitance de trois à six mâles qui accompagnent la femelle 

pendant la période de ponte (Bruslé et Quignard, 2001). 

La durée d’incubation est variable et dépend étroitement de la température. Elle est de 

110 à 130 degrés jours (DJ) soit en moyenne 10 jours à 12°C (Bruslé et Quignard, 2001). A 

l’éclosion les larves font 8,5 à 9 mm et un poids compris entre 10 et 11 mg (Craig, 1996). Le 

gonflement de la vessie natatoire se produit après 9-10 jours environ quand la larve se détache 

du substrat (Billard, 1983 ; Craig, 1996).  

Durant les premiers jours post-éclosion, les larves demeurent fixées aux végétaux 

grâce à des glandes céphaliques, après les larves libres commencent à s’alimenter de proies 

vivantes. Au début (10-20 mm de taille), elles sont planctonophages et se nourrissent de petits 

crustacés (copépodes, cladocères), de rotifères, d’insectes et de vers avant de devenir 

entomophages (insectes de 20-30 mm), puis ichtyophages (20 cm). 
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La résorption a lieu à 300 DJ post fécondation selon Bruslé et Quignard (2001) et 160-

180 DJ post éclosion selon Billard (1996).  

Après l’éclosion, les larves de brochet restent dans les aires de ponte. A une taille de 

20 mm, et lorsque le niveau d’eau baisse, elles commencent à se déplacer vers les eaux 

profondes en suivant un changement graduel d’habitat jusqu’à la fin de l’été (Hunt et Carbine, 

1951 ; Franklin et Smith, 1963 ; Forney, 1968). La migration a lieu pendant les jours 

ensoleillés (Franklin et Smith, 1963). Lorsque les jeunes brochets atteignent une longueur de 

40-55 mm (LS), ils commencent à se couvrir d’écailles et leurs yeux commencent à devenir 

plus petits (Shamardina, 1957). Ils ne sont plus attirés par la lumière et donc vont regagner les 

eaux profondes (Girsa, 1969).  

La croissance des larves de brochet est rapide et dépendante de la température. 

L’optimum thermique se situe aux alentours de 20°C (Craig, 1996). Le taux de croissance 

spécifique en taille chez les larves de brochet est de 4,6% j-1 et la vitesse de croissance est de 

0.8 mm j-1.  

 

1.2.2. La carpe commune Cyprinus carpio 

 
La carpe (Fig. 10) est un poisson de la famille des cyprinidés. Elle est originaire 

d’Asie centrale, avec une extension naturelle vers l’Est (Chine), le sud et l’ouest (Bassin de 

l’Euphrate et du Danube) (Balon, 1974). Elle est actuellement très bien acclimatée en France 

et est commune dans les étangs des Dombes, de Sologne, de Lorraine, de Brenne et de 

Camargue au point d’être considérée comme typiquement autochtone (Bruslé et Quignard, 

2001) 
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Figure 10 : La carpe Cyprinus carpio [2] 

 

La carpe fréquente les eaux tièdes ou chaudes, stagnantes (lacs, étangs, réservoirs) ou 

lentes (cours d’eau inférieur dans la zone à brème), à fonds sablonneux ou vaseux riches en 

végétation aquatique. C’est une espèce grégaire et benthique, sédentaire et de mœurs 

nocturnes. Elle est aussi photophobe, sélectionnant les habitats à faible intensité lumineuse (< 

100 lx). Conformément à un comportement phytophile (Escudero et al., 1997), la carpe 

recherche les habitats riches en végétation,  

La carpe est un poisson omnivore à forte tendance carnivore. Elle possède un large 

spectre alimentaire avec une préférence pour la nourriture « la plus disponible au moindre 

effort ».  

La maturation sexuelle et la ponte chez la carpe sont réglées par le facteur thermique 

(températures tièdes à chaudes : > 15°C) qui constitue le facteur primordial de contrôle de la 

reproduction et par des photopériodes longues (16L : 8O) (Davies et al., 1986). La fécondité 

de la femelle est très élevée (80000 à 150000 ovocytes/kg de poids frais de femelle). La 

mortalité pendant la phase embryonnaire atteint souvent 99% (Osse et Van den Boogaart, 

1995). La ponte se déroule de mai à juillet, voire de mars à août selon les régions (Jankovic, 

1971 ; Crivelli, 1981). La maturation ovarienne est asynchrone, faite de vagues successives 

d’ovocytes et la ponte est de ce fait fractionnée. Chaque femelle dépose ses œufs en 2 à 3 fois 

sur une période de 10 à 14 jours (Balon, 1995a). Les œufs ont un diamètre de 1.2 à 1.8 mm 

qui augmente avec l’âge de la femelle (Nikolsky, 1963).  

L’incubation des œufs dure 70 degrés-jours. L’éclosion se produit après quatre à cinq jours et 

les larves à l’éclosion mesurent 4,5 à 5 mm. Elles sont d’abord fixées aux plantes aquatiques 

puis libres. Elles se nourrissent de plancton (rotifères) puis deviennent benthophages. Les 
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modalités de la croissance larvaire ont été étudiées par Osse et al. (1997). Elles témoignent 

d’allométries positives et négatives répondant à des priorités vitales comme le développement 

des systèmes organiques favorisant la prise alimentaire précoce (région céphalique avec 

développement des yeux pour le repérage des proies et de l’ouverture buccale) et 

l’échappement aux prédateurs (région caudale assurant une nage accélérée par saccade).   
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Chapitre 2 : Effet du moment d’éclosion sur la morphologie et la 

croissance des larves chez le brochet Esox lucius 
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2.1. Objectifs  

Le brochet est un pondeur printanier précoce avec une ovogenèse de type groupe-

synchrone. En fonction de la latitude, la fraie a lieu entre février et début Juin. Elle peut être 

interrompue par les changements thermiques brusques ou l’abaissement important du niveau 

d’eau. La ponte est induite par l’élévation printanière de la température de l’eau, 

l’allongement du cycle diurne, la luminosité intense et la submersion des secteurs enherbés 

accessibles. Le développement des ovaires du brochet est de type groupe-synchrone avec 

deux ou plusieurs générations d’ovocytes à différents stades de développement qui co-

existent. Les poissons sont capables de pondre à plusieurs reprises (ponte fractionnée) après 

l’achèvement du cycle ovarien ce qui donne lieu à une ponte annuelle unique qui se produit au 

début du printemps. Les larves de brochet développent précocement un comportement 

agressif et cannibale (à partir de 32 jours post éclosion, Giles et al., 1986) ce qui engendre des 

pertes considérables lors de sa domestication.  

En appliquant une température pour l’incubation des œufs de 16.8-19.0°C, Ivanova et 

Svirskaya (2009) ont montré que l’éclosion des larves de brochet s’étale sur cinq jours et que 

les larves à l’éclosion ne présentent pas de différences significatives de la taille initiale et du 

taux de croissance en longueur en fonction de la date d’éclosion. Il est à noter que la 

température appliquée pendant la phase d’incubation dans cette étude est loin de l’optimum 

thermique pour le développement des œufs (entre 9 et 15°C selon Lillelund, 1967 In : Billard, 

1983) ce qui peut accélérer le développement embryonnaire et probablement amener les 

larves à éclore à une taille plus petite. De plus, ces observations correspondent à des larves 

issues d’une seule femelle et en l’absence de données statistiques sur la puissance des tests, la 

fiabilité de ces résultats est à vérifier.  D’autre part, de précédentes études sur les larves de 

perche, pondeur printanier précoce également, ont montré que la taille des larves aussi bien 

aux niveaux intra-ponte (Trabelsi, 2007) qu’inter-ponte (Kestemont et al., 2003), augmente 

significativement avec le moment d’éclosion.    

Vu les spécificités biologiques du brochet, l’existence d’une certaine ambigüité quant aux 

caractéristiques des larves selon le moment d’éclosion lors des précédentes études et l’intérêt 

piscicole de l’espèce, on a mené, lors de cette étude, deux expérimentations avec le brochet. 

Une première a pour objectif de tester chez le brochet, en condition thermique optimale et 

avec un nombre plus important de pontes (3 pontes), si le moment d’éclosion structure la 

morphologie initiale des larves. La deuxième expérience permet de suivre comment cet effet 

du moment d’éclosion (s’il existe) évolue avec l’âge des larves et quelles sont les 
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conséquences sur la croissance des larves à éclosion précoce et tardive pendant la phase 

d’alimentation endogène.  Les résultats de cette étude seront discutés en rapport avec la 

biologie de l’espèce et ses caractéristiques de reproduction.  

 

2.2 Matériels et méthodes 

2.1.1. Matériel biologique  

 

Trois fractions de trois pontes (poids : 230, 200 et 250g) ont été obtenues après un 

stripping de trois femelles (F1 : 59 cm, 1,6 kg ; F2 : 53 cm, 1,1 kg ; et F3 : 70 cm, 2,6 kg), le 

16 mars 2009, et une fécondation artificielle des ovocytes. Une quatrième fraction de ponte 

provenant d’une autre femelle (F4 : 80 cm, 3,2 kg) a été obtenue, le 7 avril 2009 selon le 

même protocole. L’idée de départ était de tester deux dates de ponte. Mais les 2 autres 

femelles qui ont pondu le 7 avril ont donné des pontes de très mauvaise qualité, ce qui fait que 

la seule ponte utilisable du 7 avril (F4) n'a pu que compléter l’expérience. Au préalable, les 

géniteurs ont été anesthésiés dans un bain contenant 0,1 ml L-1 d’une solution composée de 

10% d’eugénol et 90% d’éthanol. L’ovulation a été induite par une injection unique d’extrait 

hypophysaire de carpe (4 mg.kg-1 de poids frais). Les mâles ont aussi reçu une dose de 2 

mg.Kg-1 de la même hormone pour augmenter la production de sperme. Afin d’éviter un effet 

paternel lié à la polyandrie, chaque fraction d’œufs a été fécondée par la laitance d’un seul 

mâle. Tous les géniteurs proviennent d’un même étang (Neuf-Etang, 8 ha, Domaine de 

Lindre, Moselle, France) et ont été nourris avec des poissons fourrage durant toute leur vie 

(élevage en étang de polyculture). 

Juste après la fécondation, chaque fraction de ponte a été séparément placée dans des 

sacs en plastique avec ajout d’oxygène pur et transportée au laboratoire dans des caisses en 

polystyrène. A leur arrivée, les œufs (1,5 degrés jours, 13.5°C) ont été acclimatés à la 

température de l’écloserie (12°C), puis incubés séparément dans quatre bouteilles de Zoug 

(Fig. 11). 
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Figure 11 : Incubation des œufs de brochet dans les bouteilles de Zoug (16 Mars 2009) 

 

Durant toute la période d’incubation, la température a été maintenue à 12,0 ± 0,5°C. 

La teneur en oxygène dissous a été maintenue entre 8 et 9 mg L-1. Les concentrations en 

ammonium et en nitrite dans l’écloserie n’ont pas dépassé les 0,02 et 0,2 mg L-1 

respectivement. La photopériode et l’intensité lumineuse ont été fixées à 12L : 12O et 190 lx 

respectivement.  

Après 70 degrés.jours (DJ) d’incubation dans des bouteilles de Zoug, les œufs des 

quatre femelles ont été étalés séparément dans des clayettes de l’écloserie E1 (Fig. 12) afin de 

faciliter la récupération et la séparation des larves écloses à différents temps depuis le début 

d'éclosion. Trois intervalles de temps correspondant respectivement au début des éclosions, à 

l’éclosion en masse et à la fin des éclosions ont été définis, les larves ont été désignées 

comme précoces (larves écloses durant les premières 24h), intermédiaires (larves écloses 

durant les 6h suivantes) et tardives (larves écloses durant les 18h suivantes).  
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Figure 12 : Incubation des œufs de brochet dans les clayettes (16 Mars 2009) 

 

2.1.2 Suivi de la qualité de l’eau  

 

Durant toute l’expérience, le pH, la teneur en oxygène dissous et les concentrations en 

azote nitreux et ammoniacal ont été suivis trois fois par semaine. La concentration en oxygène 

dissous a été mesurée à l’aide d’un Thermo-oxymètre de type Bioblock Oxi 320 Set. Le pH a 

été mesuré à l’aide d’un pH-mètre Bioblock pH 330 Set et maintenu à des valeurs comprises 

entre 7 et 8. Si le pH était trop faible (< 7), un ajout de NaHCO3 (10 g pour une remontée de 

0,1 unité pH et un volume de 500 L d’eau) a été effectué. Les dosages des teneurs en azote 

nitreux et ammoniacal ont été respectivement réalisés à l’aide d’un spectrophotomètre 

VARIAN CARY1 (UV-visible) selon les méthodes colorimétriques à la sulfanilamide et au 

bleu d’indophénol. La température de l’eau a été mesurée deux fois par jour (à 8h et 18h). 

 

 

2.1.3. Protocole expérimental 
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Dans la première expérience qui a commencé juste après l’acclimatation des œufs à la 

température de l’écloserie, 30 œufs (10 par femelle ; F1, F2 et F3) ont été pris aléatoirement et 

placés individuellement dans des piluliers en verre et plongés dans l’eau de l’écloserie (E1) 

(Fig. 13). A l’approche de l’éclosion (90 DJ post fécondation), les œufs ont été vérifiés toutes 

les deux heures entre 7h00 du matin et 19h00 le soir, pour détecter le moment exact de 

l’éclosion. Des photos des larves ont été prises sous la loupe binoculaire à l’éclosion (J0) et au 

stade de résorption complète du sac vitellin (300 DJ post fécondation selon Bruslé et 

Quignard, 2001) afin de mesurer 11 paramètres morphométriques dont cinq mesurés 

directement sur les larves (Fig. 14) (décrits au § 2.1.4). Le taux de croissance spécifique en 

longueur durant toute la période d’alimentation endogène (J0-J15) a aussi été calculé. 

 

Figure 13 : Incubation individuelle des œufs de brochet dans les piluliers  

 

Figure 14 : Paramètres morphométriques mesurés directement sur une larve de brochet. Lt : 
longueur totale, HM : hauteur du myotome, DO : diamètre de l’oeil, HSV : hauteur du sac 

vitellin, LSV : longueur du sac vitellin.  

 

La seconde expérimentation a été réalisée avec les seules larves provenant des femelles F2 

et F4, car pour ces deux femelles, le nombre de larves obtenues était suffisant pour suivre leur 

cinétique de croissance par moment d'éclosion sur 15 jours. Dix larves par moment d'éclosion 

ont été placées individuellement dans des piluliers en verre regroupés dans la même écloserie. 

Les piluliers ont été surélevés sur un support afin d’éviter l’échappement des larves. Un total 
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de 60 larves a été étudié (10 larves par moment d’éclosion pour les deux femelles et les 3 

moments d’éclosion). Chaque larve a été photographiée à l’éclosion et aux jours 5, 10 et 15 

post éclosion. 

 

2.1.4. Caractérisation morphologique et développement des larves 
 

Une loupe binoculaire reliée à une caméra (Olympus SZX7, Olympus Soft Imaging 

Solution GmbH Altra 20) a été utilisée pour photographier les larves. Les larves ont été 

placées dans un verre de montre avec un peu d’eau et tournées sur leur coté afin de pouvoir 

mesurer toutes les variables morphométriques. Les photos ont été par la suite traitées avec le 

logiciel cell^A (cell*) à la précision de 0,01 mm afin de mesurer les 5 paramètres précisés en 

figure 13 (http://www.microscopy.olympus.eu/microscopes/Software_cell_A.htm). Les 

périmètres du corps (PC, mm) et du sac vitellin (PSV, mm) ont d’abord été tracés avec la 

souris de l’ordinateur, puis les aires du corps (AC, mm²) et du sac vitellin (ASV, mm²) ont été 

calculées à l’aide du logiciel. En se basant sur les paramètres mesurés, deux autres variables 

ont été calculées : le ratio de la longueur totale de la larve sur le périmètre du sac vitellin 

(Lt/PSV) (Lecyk, 1965) et le volume du sac vitellin (VSV) selon la formule : 

 

VSV = π/6*LSV*HSV² (Bagarinao, 1986).  

 

Deux autres paramètres de performance ont également été calculés : le taux de croissance 

spécifique en longueur (TCSL) :  

 

TCSL = ((Ln (Lt à Jf) - Ln (Lt à Ji))* 100/(Jf-Ji), 

 

 Et l’efficience d’utilisation du vitellus (EUV)  

 

EUV = (AC à Jf - AC à Ji) / (ASV à Ji - ASV à Jf) (Hardy et Litvak, 2004) 

 

 Où AC : aire du corps, ASV : aire du sac vitellin, J : jour, i : initial et f: final.  

2.1.5. Analyse statistique 
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Pour l’expérience 1, une analyse en composantes principales (ACP) a été utilisée afin 

de mettre en évidence les relations multidimensionnelles qui existent entre les 11 variables 

morphométriques mesurées à l’éclosion (J0), utilisées comme variables actives de l’ACP, et 

les variables morphométriques relevées à J15, la croissance et l’efficience d’utilisation du 

vitellus, qui ont été utilisées comme des variables illustratives. Le moment d’éclosion (ME) et 

le numéro de la femelle ont été présentés comme des variables nominales illustratives. La 

représentativité d’un point est évaluée par sa valeur test, qui est une mesure de distance par 

rapport au centre de gravité de son groupe calculée en nombre d’écarts types. Les paramètres 

ayant une valeur test supérieure à deux sont considérés comme caractérisant significativement 

le groupe (Morineau et Aluja-banet, 1998). Une analyse de variance (ANOVA) a été par la 

suite appliquée en utilisant le logiciel SAS 9.1 avec les procédures GLM, Univariate et 

GlmPower (SAS/STAT® User's Guide, 1989) avec un effet moment d’éclosion (ddl= 2), un 

effet femelle (ddl= 2), leur interaction (ddl = 4) et une résiduelle à 16 ddl (N=24 larves 

analysée au final). Un test t de Student a été utilisé pour comparer les moyennes ajustées (Ls 

means). Le coefficient de variation de l’écart type résiduel (CVetr) ainsi que la puissance 

(Pui) sont indiqués. Le seuil minimum de signification a été fixé à p < 0,05. 

Pour l’expérience 2, une analyse de variance en mesures répétées (J0, J5, J10, J15) a 

été appliquée avec une procédure mixed de SAS 9.1 (SAS/STAT® User's Guide, 1989). Les 

effets testés sont l’effet femelle (1ddl), l’effet moment d’éclosion (2 ddl), l’effet âge (3 ddl 

pour les variables mesurant le corps et 1 ddl pour les variables mesurant le sac vitellin (J0, J5) 

et leurs interactions. La structure de la covariance utilisée est "Heterogeneous Compound 

Symmetry (CSH) » et on s’est focalisé sur les effets des deux interactions ME*A (6 ddl pour 

les variables mesurant le corps et 2 ddl pour les variables mesurant le sac vitellin) avec une 

résiduelle à 149 et 52 ddl respectivement pour les variables mesurant le corps et le sac vitellin 

et l’interaction F*ME (2 ddl) avec une résiduelle à 54 ddl.  Le test de Bonferroni ajusté est 

utilisé pour comparer les Lsmeans. Le taux de croissance spécifique en longueur (TCSL(0-

15)) ainsi que l’efficience d’utilisation du vitellus (EUV (0-15)) ont été analysés sur les 52 

larves ayant survécu à J15 parmi les 60 de départ, par une procédure Glm et Univariate avec 

les effets F (1ddl), ME (2 ddl) et leur interaction (48 ddl). Les effets principaux sont présentés 

quand l'interaction entre le moment d'éclosion et l’âge n'est pas significative. Inversement, 

lorsque l'interaction est significative, les effets principaux n'ont pas de sens et ne sont pas 

présentés. 

 



 77 

2.2. Résultats 

 

2.2.1. Relations entre la morphologie des larves à l’éclosion, leur croissance et leur 

métabolisme pendant la phase d’alimentation endogène (expérimentation 1) 

 

Sur les 30 œufs étudiés individuellement dans l’expérimentation 1, cinq embryons sont 

morts durant la période d’incubation et une larve est morte avant la resorption totale du sac 

vitellin. L’éclosion a duré trois jours (24, 25, 26 Mars, 2009) et les larves ont été collectées 

entre 94 et 106 DJ correspondant au premier jour (larves à éclosion précoce ME1), de 106 à 

118 DJ correspondant au deuxième jour (larves à éclosion intermédiaire ME2) et de 118 à 130 

DJ correspondant au troisième jour (larves à éclosion tardive ME3) avec 11, 10 et 4 larves 

respectivement pour chaque intervalle (Fig. 15). Dans le reste du manuscrit, les larves seront 

désignées larves ME1, larves ME2 et larves ME3 respectivement pour les larves à éclosion 

précoces, larves à éclosion intermédiaire et larves à éclosion tardive.   
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Fig. 15 : Distribution des éclosions des larves de brochet en fonction du temps (n = 25 larves). 
ME : moment d’éclosion, 1, 2, 3 : précoce, intermédiaire, tardif. 

 

L’analyse en composantes principales a permis de distinguer deux axes qui expliquent 70% de 

l’inertie (Fig. 16). Le premier axe explique 38% de l’inertie et est caractérisé par les 

paramètres mesurant le corps à l’éclosion (LT0 : r = 0,98 ; AC0 : r = 0,97 ; PC0 : r = 0,82) ; le 

ratio Lt0/PSV0 (r = 0,64) et, à un degré de corrélation plus faible, la hauteur du myotome 

(HM0 : r = 0,58), le périmètre et la longueur du sac vitellin (PSV0 : r = 0,57 ; LSV0 : r = 
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0,52). Ces variables sont opposées aux variables illustratives mesurées entre l’éclosion et la 

résorption totale du sac vitellin : le taux de croissance spécifique en longueur (TCSL : r = - 

0,85) et l’efficience d’utilisation du vitellus (EUV : r = - 0,71). Le deuxième axe explique 

32% de l’inertie et est caractérisé principalement par les paramètres mesurant le sac vitellin à 

l’éclosion (ASV0 : r = 0,83 ; PSV0 : r = 0,75 ; VSV0 : r = 0,74 et LSV0 : r = 0,63) opposés au 

ratio Lt0/PSV0 (r = - 0,71) et à la hauteur du myotome (HM0 : r = - 0,60). Une forte 

corrélation existe aussi entre l’aire du corps à la résorption du sac vitellin (AC15) et l’axe 2 (r 

= 0,70). Globalement, l’axe 1 est caractérisé par la taille du corps opposée à la croissance. 

L’axe 2 représente plutôt le sac vitellin opposé au ratio Lt0/PSV0. La corrélation des variables 

DO0, HSV0, LT15, PC15, HM15 et DO15 avec les deux axes de l’ACP est faible (<0.50). 

La classification hiérarchique a permis d’identifier trois groupes structurés 

principalement par les moments d’éclosion (Fig. 17). Un premier groupe (C1) est caractérisé 

par des individus de petite taille et de faible aire du corps, munis d’un sac vitellin assez 

volumineux, et présentant un faible ratio Lt0/PSV0 et un fort taux de croissance spécifique en 

longueur. Il groupe 12 individus parmi lesquels dix larves ME1 et deux larves ME2. La 

deuxième classe (C2) est composée d’individus ayant un petit sac vitellin à l’éclosion, un 

faible diamètre de l’œil et une forte efficience d’utilisation du vitellus. Cette classe regroupe 

trois larves ME2 et une larve ME1. Enfin, la troisième classe (C3) regroupe des individus de 

grande taille à faible taux de croissance spécifique et avec une faible efficience d’utilisation 

du vitellus. Quatre larves ME3 et quatre larves ME2 appartiennent à cette classe. 
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Figure 16 : Cercle des corrélations entre les variables morphométriques du corps et du sac 
vitellin, et les paramètres de performance mesurée chez les larves de brochet. En trait plein : 
les variables actives ; en trait pointillé : les variables explicatives. Lt : longueur totale, HM : 

hauteur du myotome, DO : diamètre de l’oeil, LSV : longueur du sac vitellin, HSV : hauteur du 
sac vitellin, PC : périmètre du corps, PSV : périmètre du sac vitellin, AC : aire du corps, ASV : 

aire du sac vitellin, 0 : à l’éclosion, 15 : à J15 pst éclosion. En caractères bleus, les variables 
portées par l'axe 1, en rouge celles portées par l'axe 2 et en violet celles portées par les 2 axes.  
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Figure 17 : Projection sur le plan 1-2 de la classification ascendante hiérarchique chez le 
brochet. Lt : longueur totale, HM : hauteur du myotome, DO : diamètre de l’oeil, LSV : 
longueur du sac vitellin, HSV : hauteur du sac vitellin, PC : périmètre du corps, PSV : 

périmètre du sac vitellin, AC : aire du corps, ASV : aire du sac vitellin, 0 : à l’éclosion, C1, C2, 
C3 : classes, ME : moment d’éclosion, F : femelle. 1 : larves à éclosion précoce, 2 : larve à 

éclosion intermédiaire, 3 : larves à éclosion tardive. 

 

2.2.2. Caractérisation de la morphométrie des larves en fonction du moment d’éclosion 

 

Un effet moment d’éclosion significatif est mis en évidence pour trois paramètres du 

corps (LT0, AC0, PC0) et le ratio LT0/PSV0 (Tableau V). Ces paramètres sont 

significativement supérieurs chez les larves ME3 par comparaison aux larves ME1. Aucune 

différence significative n’a été observée pour le diamètre de l’œil, les paramètres du sac 

vitellin à l’éclosion et les paramètres du corps à J15 (Tableau V). Des différences 

significatives ont été trouvées pour le taux de croissance spécifique en longueur et l’efficience 

d’utilisation du vitellus entre les larves ME1 et ME2 d’une part et les larves ME3. Ces 

dernières ont présenté de faibles croissances (TCSL (0-15) et efficiences d’utilisation du 

vitellus (EUV 0-15). A l’exception de Lt0, HM0 et AC0 qui étaient significativement plus 

grandes chez les larves ME2, le reste des variables mesurées n’a pas varié significativement 

entre les larves ME1 et les larves ME2. 
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Tableau V. Comparaison des caractéristiques morphométriques et des performances des 
larves de brochet (expérience 1) en fonction du moment d’éclosion. n : nombre de larves ; 
ME1 : larves à éclosion précoce ; ME2 : larves à éclosion intermédiaire ; ME3 : larves à 
éclosion tardive : CVetr : coefficient de variation de l’écart type résiduel ; Pui : puissance : a, 
b, c : lettres de signification ;* : différence significative (p < 0,05). 

ME1 (n=11) ME2 (n=9) ME3 (n=4) CVetr Pui 

LT0 (mm)* 8,17 a 8,51 b 9,50 c 3% 99% 

AC0 (mm²)* 4,13 a 4,57 b 5,72 c 4% 99% 

ED0 (mm) 0,49 a 0.51 a 0.49 a 9% 11% 

PC0 (mm) * 18,50 a 18,92 a 20,73 b 3% 99% 

LT0/PSV0* 1,02 a 1,05 a 1,11 b 2% 99% 

LSV0 2,92 a 2,89 a 3,00 a 5% 14% 

HSV0 1,70 a 1,60 a 1,64 a 7% 30% 

ASV0 3,80 a 3,55 a 3,89 a 7% 55% 

PSV0 7,86 a 7,74 a 8,01 a 4% 20% 

VSV0 4,43 a 3,93 a 4,29 a 14% 35% 

LT15 (mm) 14,17 a  14,31 a 14,67 a 3% 34% 

DO15 (mm) 0,86 a 0,87 a 0,93 a 6% 31% 

HM15 (mm) 1,25 a 1,28 a 1,2 a 6% 20% 

AC15 (mm²) 15,70 a 15,25 a 15,44 a 4% 31% 
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PC15 (mm) 31,17 a 31,33 a 31,96 a 3% 18% 

TCSL (0-15)*( %j-1 3,66 a 3,46 a 2,87 b 8% 96% 

EUV* (0-15) 3,04 a 3,02 a 2,48 b 8% 93% 

 

Un effet femelle significatif est observé pour la plupart des paramètres mesurés (LT0, 

AC0, PC0, LSV0, HSV0, PSV0, LT0/PSV0 et LT15). Toutefois, à l’exception de HM0, 

l’interaction F*ME n’est pas significative pour toutes les autres variables. La hauteur du 

myotome à l’éclosion (HM0) chez les larves ME2 et ME3 est significativement supérieure par 

comparaison aux larves ME1 uniquement chez les femelles F1 et F2 (pas de différence chez la 

femelle F3) (Fig. 18). 
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Figure 18 : Effet de l’interaction F*ME sur la hauteur du myotome (HM0) chez les larves de 
brochet à l’éclosion. 

 

2.2.3. Cinétique du développement morphologique et de la croissance durant la phase 

d’alimentation endogène (expérimentation 2) 

 

Pour les fractions d’œufs provenant des femelles F2 et F4, l’éclosion a duré 1,5 jour et 

les larves ont été collectées à 94 degrés-jours (larves ME1), 100 degrés-jours (larves ME2) et 

106 degrés-jours (larves ME3). Deux et six larves des femelles F2 et F4 respectivement sont 
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mortes avant d’atteindre le stade de la résorption totale du sac vitellin qui a eu lieu entre J5 et 

J10 post éclosion. Les mesures des paramètres du sac vitellin n’ont concerné que J0 (éclosion) 

et J5 car à J10, l’inflation de la vessie gazeuse n’a pas permis de délimiter le sac vitellin qui 

était déjà bien résorbé.  

Les résultats de l’analyse de variance appliquée aux variables morphométriques sont 

présentés dans le tableau VI et les figures 19 à 23.  

 

Tableau VI. Présentation globale des effets F (femelle), ME (moment d’éclosion), A (âge) et 
de leurs interactions sur les variables morphométriques et les performances mesurées chez les 
larves de brochet 

 Variable F ME A ME*A F*ME 

LT S S S S  NS 

DO S S S S  NS 

HM S S S S  NS 

AC NS NS S S  NS 

PC S S S S  NS 

LSV S S S S  NS 

HSV S S  S  NS NS 

ASV NS S  S  NS NS 

PSV S S S S NS 

VSV NS S  S  NS NS 

Rapport 

LT/PSV 

S S  S  S NS 

TCSL S S S S  NS 

 

A l’éclosion, les larves ME1 ont montré de plus faibles valeurs pour les paramètres du 

corps par comparaison à celles obtenues pour les larves ME3 (LT, AC, PC, HM) (Fig. 19a, b, 

c, d) et un plus gros sac vitellin (LSV, PSV, HSV, ASV, VSV) (Fig. 20a, b et 21a, b, c). Le 

rapport LT/PSV est significativement supérieur chez les larves ME3 (Fig. 22).  

A J5 post éclosion, seule la hauteur du myotome (MH5) varie encore significativement 

entre les larves ME1 et ME3 (Fig. 19d). A partir de J10 post éclosion (J10 et/ou J15), aucune 

différence significative n’est observée parmi tous les paramètres mesurés (Fig. 19a, b, c, d). 

Le taux de croissance spécifique en longueur est significativement plus élevé pour les larves 

ME1 par rapport aux larves ME2 et ME3 entre J0 et J5 et par rapport aux larves ME3 entre J5 
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et J10 (Fig. 23). Pour le taux de croissance global pendant la phase d’alimentation endogène 

(TCSL (0-15)) (Fig. 24), un effet de l’interaction F*ME est enregistré. En fonction des 

femelles, le taux de croissance TCS (0-15) des larves ME1 est soit égal (cas de F2) soit 

supérieur (cas de F4) à celui des larves ME2. Quelle que soit la femelle, le taux de croissance 

relevé sur la période J0-J15 des larves ME1 est supérieur à celui des larves ME3.  Aucune 

différence significative n’est observée pour l’efficience d’utilisation du vitellus EUV (0-15) 

entre les trois groupes de larves, mais la puissance du test est faible (11%) (Fig. 25).  
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Figure 19 : Effet de l’interaction ME*A sur les paramètres du corps des larves de brochet. (a) 
Longueur totale ; (b) Aire du corps ; (c) Périmètre du corps ; (d) Hauteur du myotome. 
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(a)                                                                                           (b) 

Figure 20 : Effet de l’interaction ME*A sur les paramètres du sac vitellin au cours de la 
période J0-J5. (a) Longueur du sac vitellin ; (b) Périmètre du sac vitellin.  
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Figure 21 : Effet du moment d’éclosion sur les valeurs moyennes des paramètres du sac vitellin 
au cours de la période J0-J15 : (a) Hauteur du sac vitellin ; (b) Aire du sac vitellin, (c) Volume 

du sac vitellin. 
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Figure 22 : Effet de l’interaction ME*A sur le ratio LT/YSP au cours de la période J0-J5.   
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Figure 23 : Effet de l’interaction ME*A sur le taux de croissance spécifique en longueur des 

larves de brochet. TCSL : taux de croissance spécifique en longueur, ME : moment d’éclosion. 
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Figure 24 : Effet du moment d’éclosion sur le taux de croissance spécifique en longueur des 

larves de brochet au cours de la période J0-J15. TCSL : taux de croissance spécifique en 
longueur, ME : moment d’éclosion.  
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Figure 25 : Effet du moment d’éclosion sur l’efficience d’utilisation du vitellus chez les larves 
de brochet au cours de la période J0-J15. EUV : efficience d’utilisation du vitellus, ME : 

moment d’éclosion.  

 

2.3. Discussion 

2.3.1. Caractérisation morphologique des larves de brochet en fonction du moment 

d’éclosion 

Au sein d’une même ponte incubée dans les mêmes conditions, les larves de brochet à 

l’éclosion sont morphologiquement différentes. Des différences pour quatre paramètres du 

corps (Lt0, MH0, AC0, PC0 ; expériences 1 et 2) et pour cinq paramètres du sac vitellin 

(LSV0, PSV0, HSV0, ASV0, VSV0 ; expérience 2) sont observées. De plus, l'ACP permet de 

montrer que les paramètres du corps et ceux du sac vitellins sont indépendants entre eux 

(orthogonalité des vecteurs, Fig. 16). Ces différences relatives au corps et au sac vitellin sont 

expliquées par le moment d’éclosion qui est indépendant de l’effet femelle (interaction F*ME 

non significative) (Tableau VI). En effet, la classification a permis la distinction de classes 

bien caractérisées par le moment d’éclosion principalement ME1 et ME3. La majorité des 

larves à éclosion intermédiaire se retrouvent soit dans le groupe ME1 soit dans le groupe 

ME3. Ceci pourrait être dû au fait que les intervalles de temps choisis pour chaque moment 

d’éclosion ne coïncident pas strictement avec la séquence du développement ontogénique des 

larves.  Dans tous les cas, il parait que les larves ME2 sont plus proches du groupe ME1 que 

du groupe ME3 (Tableau V).  
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 Les larves ME1 sont significativement plus petites que les larves ME3, confirmant 

ainsi les résultats obtenus lors de précédentes études qui ont montré une augmentation de la 

taille des larves (longueur totale ou standard) quand la période d’éclosion progresse. Cela a 

été observé dans des mélanges d’œufs de plusieurs femelles (Kestemont et al., 2003 ; Porter et 

Bailey, 2007 ; Laurel et al., 2008) et au sein d’une même ponte (Methven et Brown, 1991 ;  

Geffen, 2002 ; Porter et Bailey, 2007 ; Trabelsi, 2007 ; Steenfeldt et al., 2010). Selon Geffen 

(2002), les larves qui éclosent vers la fin de la période d’éclosion continuent de croître dans 

les enveloppes de l’œuf pour éclore avec une plus grande taille. Par contre, nos résultats 

infirment ceux d'Ivanova et Svirskaya (2009) qui n’ont pas trouvé de différence significative 

dans la longueur totale des larves chez cette même espèce et pour des larves issues d’une 

même ponte malgré l’étalement de la période d’éclosion sur cinq jours. Cette divergence 

pourrait être en partie liée à la plus haute température d’incubation appliquée par ces auteurs 

(16,8-19,0°C) comparée aux 12°C appliqués dans cette étude et communément utilisés pour 

l’incubation des œufs de brochet (Teletchea et al., 2009). Cette température élevée pourrait 

être à l’origine de la plus petite taille des larves obtenues dans l’étude d’Ivanova et Svirskaya 

(2009) par comparaison à celle observée dans notre étude e.g., 7,5 versus 8,87- 9,25 mm. En 

effet, une accélération du développement embryonnaire associée à un accroissement du 

métabolisme sont reportés sous de hautes températures (Jobling, 1997). Les différences de 

taille des larves de brochet, observées à l’éclosion dans notre étude, peuvent être expliquées 

par une différence des stades de développement (différences du rapport LT0/YSP0) ; les 

larves ME1 sont moins avancées dans leur développement. Chez le colin d’Alaska, Porter et 

Bailey (2007) ont montré que les larves à éclosion précoce ont un système nerveux moins 

développé et que leur comportement de fuite est moins rapide. Ceci confirme que le timing de 

l’éclosion n’est pas strictement associé à un stade de développement donné et que des facteurs 

autres que le taux de croissance de l’embryon sont aussi impliqués dans le timing exact de 

l’éclosion, tels que la température (Jordaan et al., 2006), l’exposition aux xénobiotiques 

(Kocan et al., 1996)… Physiologiquement, selon Rothbard (1981), Shireman et Smith (1983) 

et Fuiman (2002), l’éclosion précoce est le résultat de l’accroissement de la sécrétion de 

chorionase due à l’augmentation de la demande en oxygène de l’embryon qui n’est plus 

assurée par la diffusion transmembranaire ou le fluide péri-vitellin. Par conséquent, les larves 

qui éclosent précocement peuvent avoir un état physiologique particulier (demande d’oxygène 

accrue) ou une déficience morphologique du fluide péri-vitellin qui cause une éclosion 

précoce à un stade de développement moins avancé.  
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Parallèlement, la taille du sac vitellin des larves ME3 est significativement plus petite 

que celle des larves ME1 (LSV, HSV, ASV, PSV, VSV ; p < 0,05) à l’éclosion. Ceci est 

attendu car des études précédentes ont montré une décroissance de la taille du sac vitellin 

quand la période d’éclosion progresse (Methven et Brown, 1991 ; Laurel et al., 2008). 

Cependant, de tels constats n’ont pas été observés dans l’expérience 1, où le manque de 

puissance ne peut guère être évoqué car les écarts entre les moyennes sont faibles. (Tableau 

V). 

En conclusion, chez le brochet, le processus de l’éclosion n’est pas corrélé à une 

morphométrie particulière et paraît indépendant du stade de développement atteint par les 

embryons. Plus l’éclosion est tardive, plus les larves sont avancées dans le développement, 

elles éclosent avec une plus grande taille du corps et moins de réserves vitellines par 

comparaison aux larves qui éclosent plus tard.  

 

2.3.2. Différences de croissance en fonction du moment d’éclosion 

Dans les deux expériences, les larves ME1 ont accompli une plus forte croissance 

durant la phase d’alimentation endogène par comparaison aux larves ME3 (Fig. 24 et 25) et 

plus particulièrement durant les cinq premiers jours post-éclosion (TCST 0-5). Ces résultats 

confirment ceux d’études précédentes réalisées chez la loquette d’Amérique par Methven et 

Brown (1991), le hareng (Geffen, 2002), la perche commune (Kestemont et al., 2003) et le 

colin d’Alaska (Porter et Bailey, 2007). Geffen (2002) explique que, lorsque l’éclosion tarde à 

venir, les embryons subissent une phase de croissance limitée vers la fin de la période 

d’incubation (Geffen, 2002). Ninness et al. (2006) suggèrent que la présence du chorion 

limiterait les mouvements de l’embryon et sa croissance. Le fait que les larves ME3 croissent 

moins rapidement que les larves ME1 suggère que ces larves ME3 gardent un « effet 

mémoire » de la période de croissance limitée (fin de la période d’incubation) et continuent à 

croitre lentement même après être débarrassées de leur chorion. Cette faible croissance des 

larves ME3 peut être aussi expliquée par sa corrélation négative avec la taille initiale des 

larves. En effet l’analyse multidimentionelle (ACP) a permis de mettre en évidence que la 

taille initiale du corps évolue de façon opposée au taux de croissance spécifique en longueur 

et à l’efficience d’utilisation du vitellus pendant la phase d’alimentation endogène. Il est 

possible que l’activité métabolique des larves ME3 engendre beaucoup de pertes 

métaboliques liées aussi bien au renouvellement et à l'entretien des tissus qu’à l’augmentation 

de l’activité physique (nage, agressivité) des larves avec leur taille initiale. D’un autre côté, il 
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apparaît que le taux de croissance larvaire pendant la phase d’alimentation endogène est 

indépendant de la taille initiale du vitellus (orthogonalité des vecteurs, Fig. 16) laissant penser 

que la taille du vitellus ne reflète pas sa qualité et sa richesse en éléments nécessaires pour la 

croissance des larves de brochet pendant la phase d’alimentation endogène, constat déjà fait 

par Kamler (2008). 

La forte croissance des larves ME1 juste après l'éclosion est responsable du 

nivellement de la taille des larves enregistré cinq jours après l’éclosion avec des larves ME1 

qui rattrapent la taille des larves ME3. Des observations similaires ont été reportées par 

Geffen (2002) et Porter et Bailey (2007) ce qui confirme l’existence d’une phase de 

croissance compensatrice décrite auparavant par Korwin-Kossakowski (2008). Cette phase 

permettrait aux petites larves sous-développées de rattraper les autres larves (normales) juste 

avant l’initiation à l’alimentation exogène (Kamler, 2008).  

Pendant la phase d’alimentation endogène et en l’absence d’accès à une source 

exogène de nourriture, le taux de croissance des larves est lié à la quantité et la qualité du 

vitellus et à la capacité métabolique des larves à utiliser efficacement leurs réserves vitellines 

(Cavalli et al., 1997). Le taux d’absorption du vitellus varie durant le développement et est 

fonction de la surface d’absorption (surface syncitiale) (Heming et Buddington, 1988) et de la 

quantité restante de vitellus (Jaworski et Kamler, 2002). L’augmentation de l’efficience 

d’utilisation du vitellus est possible si le coût de synthèse des protéines est réduit ou s’il y a 

réallocation de l’énergie des fonctions d’entretien vers le processus de croissance (Wieser et 

al., 1992). Ainsi, les larves de brochet ME1 pourraient avoir cette plasticité métabolique leur 

permettant l’achèvement d’une telle forte croissance entre l’éclosion et J15.   

 En conclusion, cette expérimentation sur le brochet nous confirme l’absence de 

corrélation entre la date d’éclosion et le niveau de développement morphologique des 

embryons. L’éclosion peut avoir lieu à différents stades de développement correspondant à 

différentes tailles. Le moment exact de l’éclosion serait lié à des caractéristiques intrinsèques 

de l’embryon qui peut montrer un métabolisme accéléré ou une déficience du fluide péri-

vitellin. La vitesse de croissance post éclosion est négativement liée à la taille initiale des 

larves et indépendante des caractéristiques du sac vitellin, ce qui aboutit vers la fin de la phase 

d’endotrophie à un nivellement de taille. Les larves écloses précocement présentent une phase 

de développement compensatrice qui met ces larves à égalité de chance avant l’initiation de 

l’alimentation exogène, quelle que soit l'importance du sac vitellin.    

La divergence entre notre étude et celle d’Ivanova et Svirskaya (2009) sur le brochet 

suggère que l’effet du moment d’éclosion sur la morphologie initiale et la croissance des 
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larves peut être influencé par des facteurs thermiques et populationnels. En effet, sous de 

hautes températures (pour l’incubation des œufs) en dehors du preferundum thermique, et 

avec des populations septentrionales de géniteurs (Réservoir de Rybinsk, Russie), l’effet du 

moment d’éclosion disparaît. Cette dernière hypothèse s’appuie sur les observations de 

Conover (1992) et Mandiki et al. (2004) chez la capucette de l’Atlantique et la perche 

commune respectivement quant à l’existence d’un effet de l’origine géographique sur le poids 

des larves à l’éclosion, la vitesse de croissance et le taux de survie larvaire.  
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Chapitre 3 : Effet du moment d’éclosion sur la morphologie et la 

croissance des larves chez la carpe commune Cyprinus carpio 
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3.1 Objectifs  

Les résultats obtenus lors de la précédente étude sur le brochet (Chapitre 2) confortent 

ceux obtenus sur l’effet intra-ponte du moment d’éclosion sur la morphologie initiale et la 

croissance chez deux  autres espèces de pondeurs printaniers précoces : la perche commune 

(Trabelsi, 2007) et le sandre (Steenfeldt et al., 2010). Cette convergence des résultats suggère 

qu’il existe une relation entre la biologie et/ou écologie de ces espèces et la qualité initiale des 

larves. Toutefois, l’analyse de la littérature montre aussi que chez d’autres espèces comme 

l’esturgeon du Danube ou la capucette de l’Atlantique dont la saison de reproduction 

commence plus tard (avril et mai respectivement), la taille initiale des larves ne varie pas de la 

même façon en fonction du moment d’éclosion. Ces constats de convergence des observations 

au sein d’espèces d'un même groupe fonctionnel (Teletchea et al., 2009) et de divergence 

avec d’autres espèces possédant des traits reproducteurs différents évoquent des 

questionnements quant à la possibilité de généralisation de ces constats et à l’existence d’une 

conservation de la loi biologique aux sein des regroupements discriminés pour la fonction de  

reproduction. Il est donc intéressant de regarder comment le moment d’éclosion structure la 

qualité initiale et les performances larvaires chez une autre espèce dont la biologie de la 

reproduction est différente, tel un pondeur printanier tardif comme la carpe commune.  

De par ses caractéristiques morphologiques différentes du brochet, la carpe commune 

est caractérisée par une maturation ovarienne asynchrone faite de vagues successives 

d’ovocytes (Guraya et al., 1977). De ce fait, la saison de ponte est prolongée dans le temps 

(mai à juillet en zones méridionales) au cours de laquelle les femelles déposent leurs œufs en 

plusieurs fois (pontes multiples) sur une période de 10 à 14 jours. La température moyenne de 

l'eau pour la ponte est de 20-22°C. 

Dans ce chapitre, on traite de l’effet intra-ponte du moment d’éclosion sur la morphologie et 

la croissance larvaire chez la carpe. L’objectif étant de tester si le modèle d’organisation de la 

qualité des larves observé chez le brochet dans le chapitre précédent est conservé chez la 

carpe ou pas. Le protocole expérimental comporte deux expériences similaires à celles suivies 

pour le brochet, à quelques petites modifications près. 

 



 94 

3.2. Matériel et Méthodes 

3.2.1. Matériel biologique  

 
Les géniteurs de carpe proviennent de l’étang de Berthelming en Moselle - France 

d’une superficie de 7 hectares, soit trois femelles : F1 (3,5 kg), F2 (5 kg) et F3 (7 kg). Les 

poissons ont été pêchés en décembre 2009 et placés dans des bassins de terre et nourris 

pendant le printemps avec des granulés. La ponte a été induite par une injection d’extraits 

hypophysaires de carpe (3 mg kg-1 de poids frais). Les mâles ont reçu la même dose afin 

d’augmenter leur production de sperme. Trois fractions de ponte ont été prélevées sur les trois 

femelles. Chaque fraction a été fécondée par la laitance d’un seul mâle. . Chez le pisciculteur, 

les œufs ont été introduits délicatement dans des bouteilles de Zoug de 5L, le débit d’eau a été 

ajusté à 4L h-1 et un traitement au tanin, 0,35g L-1 et 0,90g L-1 respectivement pour les œufs 

de la femelle F1 et des femelles F2, F3, leur a été administré afin d’éviter l’adhésion des œufs 

entre eux et aux parois des bouteilles de Zoug. Par la suite, les fractions de ponte ont été mises 

séparément dans des sacs en plastique avec ajout d’oxygène pur et transportées au laboratoire 

dans des caisses en polystyrène. A l’arrivée au laboratoire (3,5 DJ), les œufs (21,5°C) ont été 

acclimatés à la température de l’écloserie (21°C), puis ils ont été introduits délicatement dans 

les bouteilles de Zoug (10 L). Un débit de 2L/min a été fixé pour assurer un mouvement 

homogène de la masse d’œufs. 

3.2.2. Protocole expérimental 

 
Lors de cette expérimentation sur la carpe, les mêmes protocoles décrits 

précédemment pour le brochet ont été suivis. Des œufs et des larves (expériences 1 et 2) ont 

été mis individuellement dans des piluliers en verre placés sur un plateau suspendu dans un 

aquarium en verre de 300L, équipé de filtres biologiques et d’une lampe UV (Fig. 26). La 

température de l’eau dans l’aquarium était comprise entre 21 et 23°C durant toute 

l’expérience. Pour les œufs incubés individuellement (expérience 1), la première larve a éclos 

à 63 DJ et la dernière à 74 DJ (le 6 juin 2010) avec une majorité des larves écloses au début et 

à la fin de cette période. Deux intervalles d’éclosion ont alors été identifiés : de 63 à 69 DJ 

(6h-12h), larves ME1 (n = 10) et de 69 à 74 DJ (12h-18h), larves ME2 (n=9).  

Pour l’expérience 2, les larves ont été étudiées pour les femelles F2 et F3. En effet, les 

larves de la femelle F1 ont montré un fort taux de malformation (environ 70%). Dix œufs ont 

été prélevés pour chaque femelle et chaque moment d'éclosion, parmi l'ensemble des œufs mis 
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en éclosion et ainsi les 3 moments d'éclosion ont pu être distingués. Les premières éclosions 

sont intervenues la nuit du 5 au 6 juin 2010 (aucune larve éclose à 20h). Le premier intervalle 

d’éclosion (larves précoces ME1) a été arrêté à 66DJ post fécondation (le 6/06/2010 à 9h). Le 

second intervalle de temps (larves intermédiaires ME2) a été défini par la période allant de 66 

à 72DJ (6 heures) et le dernier intervalle (larves tardives ME3) a duré 5h après (77DJ). Les 

larves ont été photographiées et mesurées à l’éclosion (J0), à J2 et J3 qui correspond à la 

résorption du sac vitellin, qui est intervenu à 66 DJ post éclosion. A J1, un incident sur la 

loupe binoculaire n’a pas permis de réaliser les photos des larves.   

 

 

Figure 26 : Dispositif expérimental pour l’incubation individuelle des œufs de carpe 

 

Les mêmes paramètres morphométriques mesurés sur le brochet à l’exception de la 

longueur, de la largeur et du volume du sac vitellin, ont été mesurés chez la carpe. Les 

paramètres du sac vitellin n’ont pas pu être pris en compte chez la carpe car la forme du sac 

vitellin est irrégulière et change de façon non homogène d’un jour à l’autre. Au total, dix 

paramètres ont été mesurés et calculés : (1) la longueur totale (Lt), (2) le diamètre de l’œil 

(DO), (3) la hauteur du myotome (HM), (4) l’aire du corps (AC), (5) le périmètre du corps 

(PC), (6) l’aire du sac vitellin (ASV), (7) le périmètre du sac vitellin (PSV), (8) le ratio 

LT0/PSV0, (9) le taux de croissance spécifique en longueur (TCSL) et (10) l’efficience 

d’utilisation du vitellus (EUV). 
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3.2.3 Traitement statistique 

 
Le traitement statistique appliqué sur ces données est similaire à celui adopté pour les larves 

de brochet à savoir une Analyse en Composante Principale (n = 19 larves) et une analyse de 

variance par une procédure Glm Univariate de SAS (Expérience 1) avec un effet ME (1ddl), 

un effet femelle (2ddl), un effet d’interaction (2ddl) et 13 ddl pour la résiduelle.  Une analyse 

de variance en mesures répétées a été appliquée avec une procédure mixed (structure de 

covariance CSH) de SAS. Les interactions testées sont ME*A (ddl= 4) et F*ME (ddl= 2). Le 

test ajusté de Bonferroni est utilisé pour comparer les Lsmeans. Le taux de croissance 

spécifique en longueur TCSL (0-3) ainsi que l’efficience d’utilisation du vitellus EUV (0-3) 

ont été analysés par une procédure Glm et Univariate avec les effets F (1ddl), ME (2 ddl) et 

F*ME (2ddl). 

3.3. Résultats 

 

3.3.1. Relations entre la morphologie des larves à l’éclosion, leur croissance et leur 

métabolisme pendant la phase d’alimentation endogène (expérience 1) 

 

Sur les 30 œufs isolés pour l’expérience 1, 19 seulement ont pu être étudiés. 11 embryons (2 

de la femelle F1, 6 de la femelle F2 et 3 de la femelle F3) sont morts durant la phase 

d’incubation. Le suivi des éclosions des larves est représenté dans la figure 27. 
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Fig. 27 : Distribution des éclosions des larves de carpe en fonction du temps (n =19 larves). 
ME : moment d’éclosion, 1, 2 : précoce, tardif. 
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Les 2 premiers axes de l'ACP expliquent 78% de l’inertie (Fig. 28). Le premier axe (43%) est 

caractérisé par les paramètres du corps : AC0 (r = 0,96), Lt0 (r = 0,83), PC0 (r = 0,70), le 

diamètre de l’œil DO0 (r = 0,73), le rapport LT0/PSV0 (r = 0,61) ainsi que par la longueur 

totale et le diamètre de l’œil à J3 (Lt3 : r = 0,6 ; DO3 : r = 0,53). Ces variables sont opposées 

au taux de croissance spécifique (TCSL, r = -0,75). 

L’axe 2 est positivement caractérisé par les paramètres du sac vitellin (PSV0 : r = 0,92 ; 

ASV0 : r = 0,90,) opposés au rapport LT0/PSV0 (r = -0,65), au diamètre de l’œil (r = -0,55) et 

à l’efficience d’utilisation du vitellus EUV (r = -0,53). 

La classification hiérarchique a permis de caractériser deux classes de larves (Fig. 29).  

La classe 1 regroupe uniquement 6 individus ME1. Ils sont caractérisés par un grand diamètre 

de l’œil à l’éclosion et à J3, et une grande aire du corps à l’éclosion, un rapport LT0/YSP0 

élevé et un faible périmètre du sac vitellin à l’éclosion.  La classe 2 comporte 13 larves dont 6 

ME1 et 7 ME2. Ces individus présentent des caractéristiques opposées au groupe 1.    
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Figure 28 : Cercle des corrélations entre les variables morphométriques du corps et du sac 
vitellin chez les larves de carpe commune. En trait plein : les variables actives; en traits 

pointillés : les variables explicatives. Lt : longueur totale,  HM : hauteur du myotome, DO : 
diamètre de l’oeil, PC : périmètre du corps, PSV : périmètre du sac vitellin, AC : aire du corps, 

ASV : aire du sac vitellin, 0 : à l’éclosion, 3 : à J3 post éclosion. En caractères bleus, les 
variables portées par l'axe 1, en rouge celles portées par l'axe 2 et en violet celles portées par 

les 2 axes. 

 
Figure 29 : Projection sur le plan 1-2 de la classification ascendante hiérarchique. Lt : longueur 

totale, HM : hauteur du myotome, DO : diamètre de l’oeil,  PC : périmètre du corps, PSV : 
périmètre du sac vitellin, AC : aire du corps, ASV : aire du sac vitellin, 0 : à l’éclosion, C1, C2, 

C3 : classes, ME : moment d’éclosion, F : femelle. 1 : larves à éclosion précoce, 2 : larve à 
éclosion tardive. 

 
3.3.2. Caractérisation de la morphométrie des larves en fonction du moment d’éclosion 
(Expérience 1) 
 

L’analyse de variance appliquée sur les données morphométriques des larves de carpe à 

l’éclosion et à la résorption complète du sac vitellin a révélé des différences significatives 

pour le diamètre de l’œil (DO0) et l’aire du corps (AC0) qui sont significativement supérieurs 

chez les larves à éclosion précoce ME1, et pour  le taux de croissance spécifique en longueur 

TCSL(0-3) qui est plus élevé chez les larves ME2 (Tableau VII). Les valeurs de la longueur 

totale et la hauteur du myotome étaient légèrement supérieures chez les larves ME1 sans que 

cette différence soit statistiquement significative du fait vraisemblablement d'un manque de 
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puissance (respectivement 51% et 44%). Toutes les autres variables morphométriques 

mesurées à J3 n’ont pas présenté de différence significative en fonction du moment d’éclosion 

(faibles écarts entre les moyennes). 

Tableau VII. Comparaison des caractéristiques morphométriques et des performances des 
larves de carpe commune (expérience 1) en fonction du moment d’éclosion n : nombre de 
larves ; CVetr : coefficient de variation de l’écart type résiduel ; Pui : puissance : a, b, c : 
lettres de signification ;* : différence significative (p < 0,05). 

  
 ME1 ( n = 10) ME2  

(n = 9) 

CVetr Pui 

Lt0 (mm) 5,46 a 5,21 a 25% 51% 

DO0 (mm) 0,31a 0,27 b 3% 82% 

MH0 (mm) 0,33 a 0,30 a 3% 44% 

AC0 (mm²)* 1,94 a 1,60 b 25% 83% 

PC0 (mm) 11,94 a 10,99 a 132 % 37% 

ASV0 (mm²) 0,55 a 0,58 a 7% 16% 

PSV0 (mm) 6,69 a 6,56 a 37% 10% 

Lt0/PSV0 0,81a 0,79 a 3% 28% 

TCSL (0-3) %j-1* 5,51 a 6,40 b 74% 63% 

EUV (0-3) * 3,77 a 3,96 a 53% 6% 

Lt3 (mm) 6,81 a 6,73 a 21% 14% 

ED3 (mm) 0,39 a 0,37 a 3% 45% 

HM3(mm) 0,40 a 0,37 a 2% 50% 

AC3 (mm²)* 4,02 a 3,93 a 24% 26% 

PC3 (mm) 14,68 a 14,64 a 62% 6% 

 

3.3.3. Cinétique du développement morphologique et de la croissance durant la phase 

d’alimentation endogène (expérience 2) 

 

Les résultats de l’ANOVA appliquée aux larves de l’expérience 2 sont présentés dans le 

tableau VIII.  
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Tableau VIII. Effets de la femelle (F), du moment d’éclosion (ME), de l’âge (A) et de leurs 
interactions sur les variables morphométriques chez les larves de carpe commune (expérience 
2). 

Variables Femelle ME A ME*A F*ME 

LT S   NS S  NS NS 

DO NS NS NS NS NS 

HM S  NS S  NS NS 

AC S  S  S  NS NS 

PC S  NS S  NS NS 

ASV NS NS S  NS S  

PSV S  S  S  S  S  

 

L’effet de l’interaction ME*A est non significatif pour toutes les variables morphométriques 

mesurées à l’exception du périmètre du sac vitellin (Fig. 30).  Initialement similaire entre les 

deux groupes de larves, le périmètre du sac vitellin est devenu significativement plus grand 

chez les larves ME1 à J2 post éclosion (J3 : sac vitellin résorbé). 

L’aire du corps des larves à l’éclosion et jusqu’à J3 est restée supérieure chez les larves à 

éclosion tardive (ME3) (Fig. 31). 
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Figure 30 : Effet de l’interaction ME*Age sur le périmètre du sac vitellin chez les larves de 
carpe commune (expérience 2). 

 



 101 

3,21 3,21 3,44

0

1

2

3

4

ME1 ME2 ME3

Moment d'éclosion

A
C

 (
m

m
²)

a ba

 

Figure 31 : Effet du moment d’éclosion sur l’aire du corps chez les larves de carpe commune 
(expérience 2). 

 

Un effet significatif de l’interaction F*ME est observé pour les variables ASV et PSV. En 

fonction des femelles, les larves à éclosion précoce (ME1) ont montré une aire et un périmètre 

du sac vitellin soit supérieurs soit égaux à ceux des larves ME3 (Fig. 32). 
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Figure 32 : Effet de l’interaction F*ME sur l’aire (a) et le périmètre (b) du sac vitellin chez les 
larves de carpe commune.  

 

Enfin, un effet significatif de l’interaction moment d’éclosion*femelle a été observé pour les 

variables taux de croissance spécifique et efficience d’utilisation du vitellus (Fig. 33a, b). En 

fonction des femelles, la croissance et l’efficience métabolique sont soit égales entre les larves 

ME1 et les larves ME3 soit supérieures chez les larves ME3.  
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Figure 33 : Effet de l’interaction F*ME sur le taux de croissance spécifique en longueur (a) et 
l’efficience d’utilisation du vitellus (b) sur la période J0-J3 chez les larves de carpe commune. 

 

 

3.4. Discussion 

3.4.1. Caractérisation morphologique des larves de carpe commune en fonction du 

moment d’éclosion 

Le moment d’éclosion ne structure pas fortement la morphologie initiale des larves de 

carpe. Les larves ME1 sont réparties sur les 2 classes discriminées par l’ACP avec des 

caractéristiques opposées. Aussi la morphologie initiale diffère très peu entre les larves de 

carpe en fonction du moment d’éclosion. Un seul paramètre (AC0) était significativement 

différent entre les larves ME1 et ME2 dans l’expérience 1 (Tableau VII) et ME1 et ME3 dans 

l’expérience 2 (Fig. 31). La diminution de la surface initiale du corps des larves avec le 

moment d’éclosion n’a pas été accompagnée par une diminution significative de la longueur 

totale. Il est possible que le CVetr élevé (25%) et la faible puissance du test statistique (51%) 

aient caché un effet significatif qui confirmerait une diminution de la taille du corps des larves 

en fonction du moment d’éclosion mais qui toutefois serait faible (écart de 5% entre les 

moyennes). Ceci dit, sachant que l’augmentation de la surface du corps peut constituer en 

condition d’hypoxie une source de perte d’oxygène (Van Snik et al., 1997), les larves ME1 

seront, par leur morphologie, moins résistantes à des conditions environnementales variables. 

Pour les autres variables du corps et du sac vitellin, les différences se sont pas 

significatives. Ces résultats peuvent être interprétés soit comme une tendance à une 

homogénéisation de la taille initiale des larves chez la carpe commune soit comme une forte 

variabilité aléatoire qui explique en partie les CVetr élevés et les faibles puissances des tests 

statistiques. La première hypothèse s’appuie sur des observations citées dans la littérature où 
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l’absence de différence significative des variables décrivant la morphologie initiale des larves 

de poissons a été reportée comme chez l’esturgeon Acipenser gueldenstaedti provenant d’une 

même ponte incubée à 16°C (Nathanailides et al., 2002) ou la capucette de l’Atlantique 

(Bengtson et al., 1987). Le point commun entre ces trois études est la température 

d’incubation appliquée, elle est assez élevée comme chez la carpe commune tout en étant dans 

l’intervalle thermique optimal pour l’espèce. Il est donc possible que les différences de 

morphologie des larves par rapport au moment d’éclosion soient dépendantes de la 

température d’incubation des œufs et que plus la température est élevée, plus la morphologie 

des larves à l’éclosion devient homogène. Il est en effet établi que les températures élevées 

accélèrent le développement embryonnaire (Blaxter, 1981 ; Pépin, 1991) et probablement aide 

à homogénéiser la morphologie des larves à l’éclosion.  

A l’exception des paramètres du sac vitellin (ASV, PSV), l’interaction F*ME était non 

significative sur les autres variables (expérience 2). Ceci prouve que l’effet du moment 

d’éclosion sur la qualité initiale des larves est peu dépendant des caractéristiques des femelles. 

 

3.4.2. Différences de croissance en fonction du moment d’éclosion 

Les larves qui éclosent tard dans la période d’éclosion ont montré un taux de 

croissance plus élevé que celui des larves à éclosion précoce (Tableau VII, Fig. 33a, b, 

femelle F1).  Ce résultat est en contradiction avec les conclusions tirées de Nathanailides et al. 

(2002) et Ivanova et Svirskaya (2009) qui n’ont pas observé de différence significative du 

taux de croissance larvaire pendant la phase d’alimentation endogène chez le brochet et 

l’esturgeon du Danube. Chez ce dernier, les auteurs ont calculé un taux de croissance 

pondéral dont la corrélation avec la taille dépend de l’allométrie de croissance de l’espèce ce 

qui peut expliquer la divergence avec notre étude. La meilleure efficience d’utilisation du 

vitellus chez les larves ME3 par comparaison aux larves ME1 (absence de signification qui 

est vraisemblablement due au manque de puissance du test, 6%) peut avoir une relation avec 

la vitesse de consommation du vitellus. En effet, à J2 post éclosion (Fig. 30), le sac vitellin est 

significativement plus grand chez les larves ME1 alors qu’à l’éclosion le périmètre du sac 

vitellin était similaire chez les trois groupes de larves. Ceci peut traduire une certaine lenteur 

dans la vitesse d’utilisation des réserves probablement liée à une déficience morphologique du 

syncitium vitellin.  Cette différence de vitesse d’utilisation du vitellus pour la synthèse des 

tissus, ralentie chez les larves ME1, expliquerait en partie la plus faible croissance relevée 

entre J0 et J3 chez ces larves. 
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En conclusion, chez la carpe commune, l’effet du moment d’éclosion sur la 

morphologie des larves à l’éclosion est difficile à mettre en évidence. Toutes les larves 

paraissent éclore à des tailles similaires. Cependant, pendant la phase d’alimentation 

endogène, les larves à éclosion tardive présenteraient une meilleure croissance accompagnée 

par une meilleure efficience d’utilisation du vitellus. Ceci suggère que le moment d’éclosion 

peut agir aussi bien sur la morphologie initiale que sur le métabolisme larvaire créant des 

différences qui auront leurs conséquences plus tard pendant le développement. Les larves à 

éclosion tardive paraissent favorisées comme en témoigne leur forte croissance pendant les 

trois premiers jours post éclosion.  

Selon Osse et al. (1997), la croissance des larves juste après l’éclosion servira à développer 

les organes et les systèmes assurant l’obtention de l’énergie et des matériaux de construction 

des tissus en accord avec les priorités pendant cette phase larvaire. Chez la carpe commune, la 

priorité consiste au développement de la région céphalique (les yeux pour le repérage des 

proies et l’ouverture buccale pour l’adaptation au mode d’alimentation par succion) et la 

région caudale (amélioration de l’activité de nage pour l’échappement aux prédateurs) (Osse, 

1990). Ceci implique que les larves de carpe à éclosion tardive auront probablement un 

développement morpho-fonctionnel plus important que les larves à éclosion précoce vers la 

fin de la phase d’alimentation endogène. D’autre part, la carpe commune étant un pondeur 

printanier tardif (Teletchea et al. ,2009), les larves trouveront pendant leurs premiers stades de 

vie post-éclosion des conditions environnementales et trophiques assez favorables et stables. 

Le bénéfice potentiel des larves à éclosion tardive, via le développement des organes de 

capture des proies, sera conservé à moins qu’il y ait une phase de développement 

compensatrice chez les larves à éclosion précoce qui, selon cette étude, dépensent leur 

réserves vitellines moins rapidement durant les premiers jours post éclosion et donc gardent 

plus de réserves. 

 

3. 5.  Comparaison de l’effet du moment d’éclosion sur la morphologie et les 

performances larvaires entre le brochet et la carpe commune 

3.5.1. Objectifs 

Lors des deux chapitres précédents, on a pu montrer que le moment d’éclosion ne 

structure pas la qualité initiale des larves issues d’une même ponte de la même façon, en 

fonction de l'espèce considérée. Toutefois, le nombre de variables utilisées dans les deux 
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ACPs n’est pas le même ce qui peut modifier les regroupements discriminés par la CAH. 

Aussi, en traitant les données de façon indépendante, on n’a pas pu voir s’il existe des 

associations basées sur la morphologie initiale entre les deux expérimentations. Dans ce 

chapitre, et en utilisant les données relatives aux deux espèces étudiées auparavant, on a 

essayé de mettre en évidence de façon plus claire les effets du moment d’éclosion sur la 

morphologie initiale et la croissance des larves de brochet et de carpe commune tout en 

prenant en compte les différences d’allométrie de développement et de croissance entre les 

deux espèces.   

3.5.2.  Matériels et Méthodes  

Etant donné que trois paramètres morphométriques n’ont pas pu être traités dans 

l’ACP faite à partir des données obtenues pour la carpe commune, on a exclu ces mêmes 

variables des données relatives au brochet et on a refait l’ACP, en ajoutant une variable 

nominale illustrative nommée espèce. Vu la forte variabilité inter-espèce des différents 

paramètres morphométriques, l’effet espèce a dominé sur l’axe 1 (inertie 93%) et masqué 

l’effet moment d’éclosion au sein de chaque espèce. Pour cela, on a transformé le tableau de 

données brutes en données centrées intra-espèce (donnée centrée = donnée brute – moyenne 

de la variable intra-espèce). 

Etant donné que le moment de la fin de la phase d’alimentation endogène est différent 

d’une espèce à l’autre (15 jours chez le brochet et 3 jours chez la carpe), on a choisi d’utiliser 

les abréviation « i » pour initial (à l’éclosion) et  « f » pour final : fin de la phase 

d’alimentation endogène et ce, pour toutes les variables mesurées.    

Au total, 8 paramètres morphométriques mesurés sur les larves à l’éclosion ont été 

utilisés comme variables actives : (1) la longueur totale (Lti), (2) le diamètre de l’œil (DOi), 

(3) la hauteur du myotome (HMi), (4) l’aire du corps (ACi), (5) le périmètre du corps (PCi), 

(6) l’aire du sac vitellin (ASVi), (7) le périmètre du sac vitellin (PSVi) et (8) le ratio 

LTi/PSVi. En plus, 10 paramètres ont été utilisés comme variables illustratives : les 8 

paramètres cités précédemment mais mesurés au moment de la résorption du sac vitellin (état 

final, f),  le taux de croissance spécifique en longueur (TCSL) (9)  et l’efficience d’utilisation 

du vitellus (EUV) (10). 

Les nombres de larves considérées dans cette étude comparative sont de 24 et 19 

respectivement pour le brochet et la carpe commune.  
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3.5.3. Résultats 

 

3.5.3.1. Analyse en composantes principales  

Le cercle des corrélations correspondant aux données morphométriques (centrées) des 

larves de brochet et de carpe (Fig. 34) est composé de deux principaux axes qui expliquent 

73% de l’inertie. L’axe 1 est porté par les paramètres décrivant le corps de la larve à 

l’éclosion (Lti : r = 0,92 ; ACi : r = 0,94 ; PCi : r = 0,78 ; rapport LTi/PSVi : r = 0,75 et HMi : 

r = 0,72) opposés au TCSL (r = -0,65) et EUV (r = -0,51). L’axe 2 est porté par les 

caractéristiques du sac vitellin à l’éclosion (PSVi : r = 0,89 et ASVi : r = 0,86) corrélées 

positivement à ACf (r = 0,66) et relativement orthogonal au ratio Lti/PSVi (r = -0,57). 

 
 

 
 

Figure 34 : Cercle de corrélation entre les variables morphométriques du corps et du sac 
vitellin chez les larves de brochet et de carpe commune. En trait plein : les variables actives ; 
en trait pointillé : les variables explicatives. Lt : longueur totale, HM : hauteur du myotome, 
DO : diamètre de l’oeil, LSV : longueur du sac vitellin, HSV: hauteur du sac vitellin, PC : 
périmètre du corps, PSV : périmètre du sac vitellin, AC : aire du corps, ASV : aire du sac 

vitellin, TCSL : taux de croissance spécifique en longueur, EUV : efficience d’utilisation du 
vitellus, i : initial à l’éclosion, f : final à la résorption du sac vitellin. En caractères bleus, les 
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variables portées par l'axe 1, en rouge celles portées par l'axe 2 et en violet celles portées par 
les 2 axes.  

 
Figure 35 : Classification Ascendante Hiérarchique des larves de brochet (B) et de carpe 

commune (C). Larves à éclosion précoce : 1B et 1C, Larves à éclosion intermédiaire : 2B, 
Larves à éclosion tardive : 3B et 2C.  ME : moment d’éclosion, C1, C2, C3, C4, C5 : classes 

   
La classification hiérarchique permet la discrimination de cinq classes : La classe C2 

regroupe des larves de brochet à éclosion précoce (n=4) et des larves de carpe à éclosion 

tardive (n = 2). Ces individus sont caractérisés par un petit corps à l’éclosion (PCi, ACi, LTi), 

un faible rapport LTi/PSVi, et une forte croissance et efficience d’utilisation du vitellus 

pendant la phase d’alimentation endogène. La classe C4, opposée à C2 sur l'axe 1, est 

dominée par les larves de brochet à éclosion tardive (n = 3) et une larve de carpe à éclosion 

précoce. Ces larves sont caractérisées par une grande taille du corps et du sac vitellin au 

moment de l’éclosion (ACi, Lti, PCi, ASVi et PSVi), et de faibles croissance et efficience 

d’utilisation du vitellus durant la phase d’alimentation endogène. La majorité des larves de 

brochet à éclosion intermédiaire se trouvent associées à des larves de carpe à éclosion précoce 

dans les classes C3 et C5 dont la caractéristique commune est la petite aire du sac vitellin à 

l’éclosion (ASVi). La classe C1 constitue un mélange de larves des deux espèces et de 
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différents moments d’éclosions (à l’exception des larves de brochet ME3) caractérisées par un 

gros sac vitellin à l’éclosion (ASVi et PSVi).  

La variable illustrative ME Brochet est beaucoup plus explicative sur l'axe 1 que la variable 

illustrative ME carpe dont les 2 modalités sont proches du centre de gravité du nuage de 

points. 

3.5.4 Discussion 

La position des variables morphométriques sur le cercle des corrélations pour les 

larves de brochet et de carpe commune traitées ensemble (Fig. 34) est très proche de celles 

illustrées sur les cercle des corrélations de chaque espèce traitée indépendamment (Fig. 16, 

Fig. 28). La corrélation négative entre la taille des larves à l’éclosion d’une part et le taux de 

croissance spécifique en longueur et l’efficience d’utilisation du vitellus de l’autre part est 

confirmée lors de cette étude globale, ainsi que l'indépendance entre les caractéristiques du 

corps et du sac vitellin.  

La relation d’opposition entre la taille initiale du corps et le taux de croissance spécifique 

retrouvée dans notre étude a été déjà décrite dans la littérature et est expliquée par des 

demandes métaboliques plus importantes chez les larves de grande taille (respiration, 

entretien des tissus (Giguere et al., 1988 ; Nelson et Wilkins, 1994). Par contre, l’absence de 

relation entre la taille du sac vitellin et le taux de croissance spécifique est en contradiction 

avec plusieurs études ont décrit une corrélation forte entre ces deux paramètres (Theilacker, 

1981 ; Rana, 1985 ; Gisbert et al., 2000).  

L’effet du moment d’éclosion sur la morphologie et la croissance des larves est 

discriminant chez le brochet et l'est très peu chez les larves de carpe (Fig. 35). En effet, l’axe 

1 est caractérisé dans sa partie positive par le moment d’éclosion 3 chez le brochet et dans sa 

partie négative par le moment d’éclosion 1 chez le brochet. Aucune caractérisation de ce type 

n’a été révélée chez la carpe. Il est intéressant d’observer que certaines larves de carpe à 

éclosion tardive (C2) sont associées aux larves de brochet à éclosion précoce B1 dans la 

classe C2 et que certaines larves de carpe à éclosion précoce (C1) sont associées aux larves de 

brochet à éclosion tardive B3. Ceci prouve qu’il existe plutôt un antagonisme de structuration 

de la qualité initiale des larves par rapport au moment d’éclosion entre ces deux espèces. 

D’une façon plus générale, on retrouve que les larves de carpe sont plus dispersées dans le 

plan de l’ACP ce qui signifie une variabilité de morphologie qui dépend très peu du moment 

d’éclosion. Une explication écologique à ce phénomène peut être avancée. Etant donné que 

les larves de brochet éclosent au début du printemps, période caractérisée par une instabilité 
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environnementale et trophique, l’installation d’une variabilité de morphologie chez les larves 

à l’éclosion peut être comprise comme une forme d’adaptation. Elle permettrait aux différents 

groupes de larves, via leur morphologie, soit de résister à des périodes d’absence de nourriture 

adéquate en ayant une petite taille, moins de dépenses énergétiques pour l’entretien des tissus 

et un gros sac vitellin retardant le besoin à initier l’alimentation exogène, soit en étant plus 

avancées dans le développement, d'être capables de passer à des proies de plus gros calibre et 

moins abondantes (Ware, 1975 ; Pepin et al., 1997 ; While et Wapstra, 2008). Aussi, pour le 

cas du brochet, il est connu que cette espèce pratique le cannibalisme dès son jeune âge (Giles 

et al. (1986). Il est possible que l’installation d’une hétérogénéité des tailles contribue à 

développer des comportements sociaux (dominance, agressivité) facilitant la pratique du 

cannibalisme.  

Chez la carpe, par contre, la morphologie des larves à l’éclosion, pourrait être plus 

homogène avec toutefois une tendance vers la diminution de la taille des larves en avançant 

dans la période d’éclosion (non confirmée par l’ANOVA, chapitre 3). Cette homogénéité de 

taille pourrait être en rapport avec la stabilité des conditions environnementales au moment où 

les larves de carpe éclosent. Etant un pondeur printanier tardif, la carpe pond ses œufs dans un 

environnement où la température varie peu d’un jour à l’autre et le plancton est assez 

abondant. Les larves de morphologie similaire auront accès avec les mêmes chances à la 

nourriture. Il est toutefois important de rappeler que les larves de brochet dont les œufs ont été 

incubés à 16,8°C (Ivanova et Svirskaya, 2009) ont aussi montré une plus grande homogénéité 

de taille à l’éclosion. Ceci laisse penser à un effet potentiel de la température d’incubation des 

œufs qui pourrait contribuer à déterminer la morphologie des larves à l’éclosion et que le 

moment d’éclosion constitue un effet secondaire contrôlé par la température.  

Chez les deux modèles étudiés, l’effet du moment d’éclosion sur le taux de croissance 

est influencé par les effets maternels et l’espèce. Chez le brochet, les larves ME1 montrent un 

taux de croissance soit plus fort soit égal par comparaison aux larves ME3 (Fig. 24) alors que 

chez les larves de carpe, en fonction de la femelle, le taux de croissance des larves écloses 

tardivement est soit plus élevé soit égal à celui des larves à éclosion précoce (Fig. 33). Dans 

les deux cas, un meilleur taux de croissance est associé à la larve qui naît avec une petite 

taille. Il est possible que les processus métaboliques en relation avec la respiration, l’activité 

physique… soient plus importants chez les larves de grande taille ce qui compromet la 

croissance. Il est aussi probable que les larves qui éclosent à une grande taille sont plus 

compétitives et développent précocement un comportement agressif qui lui coute des pertes 

énergétiques considérables.   
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Chapitre 4 : Réponse bioénergétique des larves de brochet en 

fonction du moment d’éclosion 
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4.1. Objectifs 

La valeur énergétique d’une larve est rarement utilisée pour caractériser sa qualité. Les 

paramètres couramment utilisés sont des mesures morphométriques directes comme la taille et 

le poids qui, selon Kamler (2008), manquent de pertinence car elles dépendent de la 

variabilité des formes du corps et de l’hydratation des tissus.  Nos résultats relatifs au chapitre 

2 montrent que la taille du sac vitellin (ASV0, PSV0, VSV0) est indépendante du taux de 

croissance spécifique ce qui contredit plusieurs études montrant l’importance de la quantité de 

vitellus qui reste au moment de l’éclosion et sa contribution à l’accomplissement d’une forte 

croissance pendant la phase d’alimentation endogène (Kennedy et al., 2007). Notre 

caractérisation du sac vitellin dans les chapitres précédents a été quantitative. Il est possible, 

qu'à taille égale, la qualité de son contenu puisse avoir un rôle sur la croissance, et en 

particulier sa teneur en énergie. 

Dans ce chapitre, on a essayé de dépasser les mesures morphométriques classiques du 

sac vitellin et d'avoir une approche qualitative par l’analyse de sa composition biochimique et 

de sa valeur énergétique. Cette étude a été conduite chez des larves de brochet car le moment 

d'éclosion structure fortement leurs caractéristiques morphométriques et de croissance.  Les 

matrices « vitellus » et « tissu » ont été considérées séparément afin de suivre les échanges de 

matière et d’énergie entre ces deux compartiments. Une quantification de la composition 

biochimique et de la valeur énergétique initiale des tissus et du vitellus et leur évolution au 

cours du temps en fonction du moment d’éclosion est estimée. L’efficience d’utilisation du 

vitellus pour les différents groupes de larves écloses à différents moments est aussi calculée et 

comparée.   

 

4.2. Matériel et Méthodes 

 

4.2.1. Préparation des échantillons 

Les larves utilisées pour cette expérimentation proviennent des femelles de brochet F2 

et F4 étudiées lors de l’expérience 2 du chapitre 2. Pour ces deux femelles, le nombre de 

larves obtenues nous a permis de faire tous les prélèvements nécessaires pour les analyses 

biochimiques et bio-énergetiques. Après la définition des périodes d’éclosion les larves ont 

été désignées comme précoces (larves écloses durant les premières 24h), intermédiaires 

(larves écloses durant les 6h suivantes) et tardives (larves écloses durant les 18h suivantes), 
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les larves (600 par femelle et par moment d’éclosion) ont été réparties sur 3 cages de 1,5L 

(200 larves par cage) et plongées dans l’eau de l’écloserie. Des prélèvements de 30 larves par 

moment d’éclosion, par femelle et par cage ont été réalisés à l’éclosion, et tous les trois jours 

jusqu’à la résorption complète du sac vitellin (j0, j3, j6, j9, j12 et j15 post éclosion) (Fig. 36). 

Les échantillons ont été conservés dans une solution de formaldéhyde 4% jusqu’à la fin des 

prélèvements.  

A la fin de l’expérience, les larves ont été rincées à l’eau distillée, puis manipulées 

sous la loupe binoculaire (Olympus SZX7) afin de séparer le corps du reste du sac vitellin en 

utilisant de fines aiguilles. Les échantillons ont subi une déshydratation dans une étuve 

(firlabo, airconcept) durant 24h à 60°C (Edmondson et Winberg, 1971). A la sortie de l’étuve, 

les échantillons ont été placés dans un dessiccateur à gels de silice, puis pesés sur une balance 

de précision (Mettler toledo, AE200) à la précision de 0,01mg. 

Lors des prélèvements, une erreur a été commise et les échantillons correspondant au 

prélèvement F2 ME2 J3 n’ont pas été conservés dans le formaldéhyde et donc n’ont pas pu 

être utilisés pour cette étude.  

 

Figure 36 : Schéma présentant la démarche expérimentale et la stratégie d'échantillonnage 
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4.2.2. Analyse élémentaire 

Une analyse élémentaire des échantillons de tissus (= corps) et de vitellus a été réalisée 

pour la détermination de la composition biochimique et le calcul de la valeur énergétique de 

ces deux matrices et leur évolution au cours du temps (par femelle, par moment d'éclosion et 

par jour de mesure, en triplicata). Pour certains réplicats, la quantité de matière n’a pas suffi 

pour faire les analyses. Au total, 64 échantillons (chaque échantillon correspond au 

prélèvement d’un pool de 30 larves) dont 8 échantillons à J0, 13 échantillons à J6, 10 

échantillons à J9, 16 échantillons à J12 et 17 échantillons à J15, ont été analysés. Les 

échantillons correspondant au vitellus ne concernent que les jours J0, J6, et J9 (31 

observations).  

La détermination des pourcentages de C, H, N, S et O dans les échantillons a été 

réalisée avec un spectophotomètre Flash EA 1112 (ThermoFinnigan 2003) dans le 

Laboratoire des Mesures Physiques (LMP) de l’université de Montpellier 2. Les échantillons 

ont été homogénéisés séparément dans un mortier, puis trois fractions de 2,5 mg de chaque 

échantillon ont été analysées. Les deux premières fractions ont servi pour le dosage des 

éléments C, H, N et S (en duplicata) et la dernière fraction a servi pour la détermination de la 

teneur en oxygène par pyrolyse. La valeur calorifique (VC, J mg-1 poids sec) a été calculée 

selon la formule donnée par l’analyseur :  

 

VC (J mg-1) = 0,004184 * [88 * %Carbone + 344 * (%Hydrogène - 0,125 * %Oxygène) + 25 

* %Soufre]. 

 

La valeur énergétique individuelle (VE, J ind.-1) est obtenue en multipliant la valeur 

calorifique (VC, J mg-1) par le poids sec (PS, mg) :  

VE (J ind.-1) = VC*PS 

 

Le pourcentage de cendres (% poids sec) est calculé indirectement car la quantité de matières 

des échantillons était réduite et ne nous a pas permis de la déterminer de façon directe par 

dosage : 

Cendres (% poids sec) = 100% - (%C + %H + %N + %S + %O)  

La fraction de protéines (P, % poids sec) a été calculée selon la formule de Gnaiger et 

Bitterlich (1984) :  

P%= N% * 5,78  
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4.1.3. Traitement statistique 

 

Deux approches complémentaires sont utilisées afin de décrire la réponse 

bioénergétique des larves de brochet au moment d’éclosion.  

La première approche a pour but de suivre la cinétique dans le temps de l'effet 

« moment d'éclosion » sur le poids sec des individus (PS, mg ind.-1), la composition en 

matière (pourcentages de cendres (C%, %PS) et de protéines (P%, (%PS)), la valeur calorique 

(VC, J mg-1PS), la masse de protéines (P, mg ind.-1), la masse de cendre (C, mg ind.-1) et la 

valeur énergétique (VE, J ind.-1) d’une part et de la comparer en fonction du moment 

d’éclosion des larves d’autre part. Cette première étude a été réalisée par une analyse de 

variance en mesures répétées avec la procédure Mixed de SAS 9.0. (SAS/STAT® User's 

Guide, 1989). La structure de covariance utilisée est de type AR(1). Comme pour l’étude 

morphométrique du brochet au chapitre 2, on s’est focalisé sur l’effet des deux interactions 

ME*A (ddls = 8, 8 et 4 respectivement pour les variables relatives aux tissus, à la larve 

entière et au vitellus) et F*ME (ddl = 2). Un test ajusté de comparaison de moyennes de 

Bonferroni a été utilisé. Les effets principaux sont présentés quand l'interaction entre le 

moment d'éclosion et l’âge n'est pas significative. Inversement, lorsque l'interaction est 

significative, elle est la seule présentée.  Pour cette approche, on a exclu les données 

correspondantes au jour J3 puisque certaines données étaient manquantes pour une femelle 

(F2). 

La deuxième démarche de description des changements ontogéniques s’appuie sur une 

approche de modélisation (modèle mathématique), qui décrit deux courbes sigmoïdes 

représentant les changements au cours du temps de la taille du vitellus non résorbé et de la 

taille de la larve entière (tissu + vitellus). Il s’agit du modèle de Gompertz  :  
)0(

0).(.
ττ

τ
−−−=

g
eeVrV  

où V.r. est le poids sec du vitellus restant à l’âge τ, V0 est le poids sec asymptotique du 

vitellus et g est le taux de croissance instantané au point d’inflexion (τ0).  

Les changements de poids des tissus ont été calculés comme la différence entre les poids de la 

larve entière et du vitellus. Ce modèle a été utilisé par Araujo-Lima (1994) chez des poissons 

amazoniens. Selon Jaworski et Kamler (2002), le modèle de Gompertz, comparé aux autres 

modèles de Von Bertalanffy, aux modèles logistiques et aux modèles de Richards, décrit 

mieux la phase d’alimentation endogène chez les poissons, comme chez la truite arc en ciel 
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Oncorhynchus mykiss, le nase commun Chondrostoma nasus et le poisson chat nord Africain 

Clarias gariepinus. 

Dans le présent travail, ces calculs ont été faits pour les larves ME1, ME2 et ME3 issues des 

femelles F2 et F4. Le poids sec (mg ind.-1) et la valeur en énergie (J ind.-1) ont été utilisés 

comme variables de sortie pour ce modèle. Plusieurs valeurs de V0 relatives à chaque couple 

(F, ME) ont été choisies pour décrire ces modèles. Globalement, chaque matrice (vitellus ou 

tissu) a été décrite par trois paramètres V0, g et τ0.  

 A partir de ces paramètres, il a été possible d’estimer la taille des tissus et du vitellus 

à tout moment entre J0 à J15 et donc de déterminer avec plus de précision les valeurs 

maximales de poids et de valeur énergétique atteintes par les tissus (MT) et le moment 

(temps) exact quand ce point a été atteint (TMT) pour chaque groupe de larves (ME1, ME2 et 

ME3) (cf. Fig. 5). A partir de ces paramètres, on a pu calculer les efficiences cumulatives de 

conversion du vitellus en tissus (K1), de l’éclosion jusqu’au temps auquel les tissus atteignent 

leur poids maximal et leur valeur énergétique maximale (TMT) selon la formule :  

 

K1 = Prod * 100/CY, (%) 

 

Avec Prod = production de tissus exprimée en poids (mg ind.-1) ou en valeur énergétique (J 

ind.-1), et CY = poids sec (mg ind.-1) ou valeur énergétique (J ind.-1) du vitellus consommé. 

Pour cette deuxième approche, les paramètres de Gompertz ont été calculés pour chaque 

couple F-ME.  

La comparaison du temps pour que les tissus atteignent les valeurs maximales (TMT) en 

poids sec et en valeur énergétique (durée depuis J0), du poids sec et de la valeur énergétique 

du vitellus au point TMT (VTMT), et du coefficient de conversion (K1) en poids sec et en 

valeur énergétique entre les trois groupes de larves a été réalisée par une analyse de variance 

avec une procédure Glm Univariate de SAS avec un effet ME (ddl = 2) et une résiduelle (ddl 

= 3). Les femelles ont été considérées comme des réplicats au sein du moment d’éclosion. Au 

total, on a 6 observations correspondant aux femelles F2 et F4, chacune avec 3 moments 

d’éclosion. La puissance des tests est calculée par une procédure Glm Power de SAS.  

Dans cette deuxième approche, la totalité des données y compris les données relatives au jour 

J3 a été intégrée au modèle. 
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4.3. Résultats 

4.3.1. Composition biochimique relative du vitellus, des tissus et de la larve entière de 

brochet : effets femelle, moment d’éclosion, âge et leurs interactions 

  
Les résultats de l’analyse de variance appliquée sur les données de la composition 

biochimique relative (%) des tissus et du vitellus chez les larves de brochet sont présentés 

dans le tableau IX. Les valeurs moyennes dans les trois matrices vitellus, tissus et larve 

entière ont varié entre 4 et 5% pour les cendres, 68 et 71% pour les protéines et 25 et 27 Jmg-1 

pour la valeur calorique. Les interactions ME*A et F*ME sont non significatives pour toutes 

les variables. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tableau IX. Effets de la femelle (F), du moment d’éclosion (ME), de l’âge (A) et des 
interactions (moment d’éclosion * âge) et (femelle * moment d’éclosion) sur le taux de 
cendres (% PS), le taux de protéines (% PS) et la valeur calorique (J mg-1 PS) des tissus, du 
vitellus et de la larve entière (ANOVA). F : femelle, ME : moment d’éclosion, PS : poids sec, 
S : significatif, NS: non significatif, P<0,05. 

  F ME A ME*A F*ME 

Vitellus  NS NS NS NS NS 

Tissu NS NS  NS NS NS 

Cendres (% PS) 

CVetr = 30% 

Larve entière NS NS NS NS  NS 

Vitellus NS NS NS NS NS 

Tissu NS NS S  NS  NS 

Protéines (% PS) 

CVetr = 2% 

Larve entière NS NS S  NS NS 

Valeur calorique Vitellus NS NS NS NS NS 
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Tissu NS NS NS NS NS (J mg-1 PS) 

CVetr = 2% Larve entière NS NS  S  NS NS 

 

4.3.1.1. Taux de cendres (% PS) 

Le pourcentage de cendres dans le vitellus, les tissus et la larve entière de brochet n’est 

affecté ni par l’interaction ME*A ni par les effets simples. La composition chimique des deux 

matrices vitellus et tissus reste inchangée en fonction du moment d’éclosion et au cours du 

temps. 

4.3.1.2 Taux de protéines 

L’interaction ME*A n’influence pas significativement le pourcentage de protéines (P) 

dans le vitellus, les tissus et la larve entière chez le brochet. Toutefois, un effet significatif de 

l'âge est mis en évidence sur le pourcentage de protéines dans les tissus et la larve entière. La 

part de protéines dans la composition biochimique globale des tissus atteint un maximum à J 

12 post éclosion pour diminuer et se stabiliser au même niveau qu’à l’éclosion. La même 

évolution est enregistrée pour les larves entières (Fig. 37a, b).  
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(a)                                                                                     (b) 
Figure 37 : Effet de l’âge post éclosion sur le taux de protéines P dans les tissus (a) et la larve 
entière (b) chez le brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (P<0,05).  

 

4.3.1.3. Valeur calorique (J mg-1PS)  

Un effet significatif de l’âge est enregistré sur la valeur calorique de la larve entière (Fig. 38) 

témoignant une diminution de la valeur calorique totale initiale de la larve entière de 26,6 

J.mg-1 PS à J6 post éclosion à 24,8 J.mg-1 à J15 post éclosion. 
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Figure 38 : Effet de l’âge sur la valeur calorique totale de la larve entière chez le brochet. Les 
moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (P<0,05).  

 

4.3.2. Composition biochimique en masse du vitellus, des tissus et de la larve entière chez 

le brochet : effets femelle, moment d’éclosion, âge et leurs interactions 

Les résultats de l’analyse de variance sont présentés dans le tableau X. L’interaction 

ME*A affecte significativement le poids sec des tissus et de la larve entière, la masse de 

protéines dans les tissus et la valeur énergétique du vitellus et de la larve entière. D’autre part, 

l’interaction F*ME affecte significativement le poids sec du vitellus et de la larve entière, la 

masse de protéines et la valeur énergétique du vitellus.  

 
Tableau X. Effets de la femelle (F), du moment d’éclosion (ME), de l’âge (A) et des 
interactions ME*A et F*ME sur la composition biochimique du corps et du sac vitellin chez 
les larves de brochet  

 
  F ME Age ME*A F*ME 

Vitellus S  S  S  NS S 
Tissu NS S  S  S  NS 

Poids sec (PS) 
CVetr = 4% 

Larve 
entière 

S  S  S  S  S 

Vitellus NS NS S NS NS 
Tissu NS NS S NS NS 

Cendres  
(mg ind.-1)  
CVetr = 28% Larve NS NS NS NS NS 

Vitellus S S S NS S 
Tissu NS NS S S NS 

Protéines  
(mg ind.-1)  
CVetr = 4% Larve 

entière 
NS S S NS NS 

Vitellus S  S  S  NS S 
Tissu NS NS S  S  NS 

Valeur énergétique 
(J ind.-1) 
CVetr = 3% Larve 

entière 
NS S  S  S  S 
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4.3.2.1. Poids sec  

A - Vitellus 
Le poids sec du vitellus est affecté par les effets simples du moment d’éclosion et de 

l’âge des larves. Il diminue significativement avec le moment d’éclosion (Fig. 39) et l’âge 

(Fig. 40). Les larves ME1 ont plus de vitellus que les larves ME2 et ME3 et ce quel que soit 

l’âge des larves et les larves ME2 ont plus de vitellus que les larves ME3. 
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Figure 39 : Effet du moment d’éclosion sur le poids sec du vitellus des larves de brochet. Les 

moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (p<0,05).  
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Figure 40 : Effet de l’âge post éclosion sur le poids sec (PS) du vitellus des larves de brochet. 
Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (p<0,05).  

 
Un effet significatif de l’interaction F*ME est aussi enregistré sur les poids sec du 

vitellus. En effet, en fonction des femelles, la différence significative du poids sec du vitellus 
entre les larves ME1 d’une part et les larves ME2 et ME3 d’autre part varie selon la femelle, 
mais la hiérarchie des poids secs ME1>ME2>ME3 demeure (Fig. 41) 
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Figure 41 : Effet de l’interaction F*ME sur le poids sec du vitellus des larves de brochet. Les 

moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (p<0,05).  

 
B - Tissus et larve entière 

Les poids secs des tissus et des larves entières sont significativement affectés par 

l’interaction ME*A (Fig. 42a, b). En effet, de J0 à J9, le poids sec des tissus est 

significativement plus élevé chez les larves ME3. A partir de J12, la tendance s’inverse et le 

poids sec des tissus des larves ME1 devient significativement supérieur au poids sec des tissus 

des larves ME2 et ME3 et ce, jusqu’à J15 (Fig. 42a).   

Chez la larve entière, le poids sec est initialement similaire pour les trois groupes de larves. 

Au cours du temps, le poids sec des larves ME1 s’écarte pour devenir significativement 

supérieur au poids sec des larves ME2 et ME3 à partir de J6 et cet avantage est conservé 

jusqu’à J15 post éclosion (Fig. 42b).   
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(a)                                                                                          (b) 
Figure 42 : Effet de l’interaction ME*A sur le poids sec des tissus (a) et de la larve entière (b) 

chez le brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 
significativement (p<0,05).  

 

On a noté également un effet significatif de l’interaction F*ME sur le poids sec de la 

larve entière (Fig. 43). Le poids sec des larves ME2 est supérieur à celui des larves ME3 
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uniquement chez la femelle F2. Le poids sec des larves ME1 est toujours resté supérieur à 

celui des larves ME2 et ME3 quelle que soit la femelle. 
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Figure 43 : Effet de l’interaction F*ME sur le poids sec de la larve entière chez le brochet. Les 

moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (p<0,05).  

 

4.3.2.2. Cendres  

Aucun effet significatif de l’interaction ME*A n’est enregistré pour la masse de 

cendres dans les trois matrices : vitellus, tissus et larve entière. Cependant, un effet âge post 

éclosion a été montré pour la masse de cendres dans le vitellus et les tissus. En effet au cours 

du temps, la masse de cendres diminue significativement dans le vitellus quel que soit le 

moment d’éclosion (Fig. 44a). D’un autre coté, la masse de cendres dans les tissus augmente 

progressivement jusqu’à J9 post éclosion, puis se stabilise aux alentours de 0,06 mg ind.-1 

(Fig. 44b).  
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Figure 44 : Effet de l’âge post éclosion sur la masse de cendres du vitellus (a) et des tissus (b) 
chez les larves de brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  

 



 122 

4.3.2.3. Protéines 

L’interaction ME*A affecte significativement la masse de protéines dans les tissus des 

larves de brochet (Fig. 45). Les larves ME3 contiennent plus de protéines de l’éclosion 

jusqu’à J9. De J12 à J15, la tendance s’inverse et les larves ME1 présentent plus de protéines 

dans leurs tissus.   
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Figure 45 : Effet de l’interaction ME*A sur la masse de protéines (P, mg ind.-1) dans les tissus 
des larves de brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  

 
D’autre part, en l’absence d’un effet significatif de l’interaction ME*A sur la masse de 

protéines dans le vitellus et la larve entière, on a enregistré que la masse de protéines dans le 

vitellus et dans la larve entière diminue significativement en fonction de l’âge (Fig. 46a, b) et 

du moment d’éclosion (Fig. 47a, b).  
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(a)                                                                                          (b) 
Figure 46 : Effet de l’âge sur la masse de protéines (P, mg ind.-

1) du vitellus (a) et de la larve entière (b) chez le brochet. Les 
moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  
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(a)                                                                                                 (b) 
Figure 47 : Effet du moment d’éclosion sur la masse de protéines (P, mg ind.-1) du vitellus (a) 
et de la larve entière (b) chez le brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne 

diffèrent pas significativement (p<0,05).  

 
Un effet significatif de l’interaction F*ME a été observé sur la masse de protéines du 

vitellus des larves (Fig. 48) dont les différences en fonction du moment d’éclosion sont plus 

importantes chez la femelle F4 par comparaison à la femelle F2. Pour ces deux femelles, la 

masse de protéines du vitellus des larves ME1 est toujours supérieure à celle des larves ME2 

et ME3, et celle des larves ME2 est toujours supérieure à celle des larves ME3. 
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Figure 48 : Effet de l’interaction F*ME sur la masse de protéines du vitellus chez les larves de 
brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement 

(p<0,05).  

 

4.3.2.4. Valeur énergétique 

La valeur énergétique du vitellus n’est pas affectée par l’interaction ME*A, mais elle diminue 

significativement avec l’âge et le moment d’éclosion (Fig.49a, b) 
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Figure 49 : Effet de l’âge (a) et du moment d’éclosion (b) sur la valeur énergétique du vitellus 
des larves de brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  

 
Un effet significatif de l’interaction ME*A est reporté sur la valeur énergétique des 

tissus et de la larve entière chez le brochet (Fig. 50a, b). La valeur énergétique totale de la 

larve entière est la même chez les trois groupes de larves à l’éclosion (p>0,05). Elle devient 

significativement plus élevée chez les larves ME1 par rapport aux larves ME2 et ME3 à J6 et 

à ME3 jusqu’à J15 post éclosion. Les larves ME2 et ME3 ont  toujours la même valeur 

énergétique, sauf à J12 (ME2>ME3).  Dans les tissus, les larves ME3 montrent à l’éclosion 

des tissus avec une valeur énergétique supérieure par comparaison aux tissus des larves ME2 

et ME3 dont les valeurs énergétiques ne diffèrent pas. Cette différence persiste jusqu’à J9, 

ensuite, la valeur énergétique des tissus de ces larves (ME3) diminue jusqu’à J15 pour devenir 

inférieure à celle des larves ME1 et ME2 en J12 et celle de larves M1 en J15.  
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(a)                                                                                (b) 
Figure 50 : Effet de l’interaction ME*Age sur la valeur énergétique des tissus (a) et de la larve 
entière (b) chez le brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  

Un effet significatif de l’interaction F*ME est observé pour la valeur énergétique du 

vitellus et de la larve entière (Fig. 51a, b). Les différences des valeurs énergétiques du vitellus 
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en fonction du moment d’éclosion (VE ME1>VE ME2>VE ME3) sont plus marquées chez la 

femelle F4 par comparaison aux résultats obtenus pour la femelle F2.  Cependant, la valeur 

énergétique de la larve entière chez la femelle F2 ne diffère pas significativement en fonction 

du moment d’éclosion alors que chez la femelle F4 la valeur énergétique des larves ME1 est 

significativement supérieure à celle des larves ME2 et ME3. 
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(a)                                                                         (b) 

Figure 51 : Effet de l’interaction F*ME sur la valeur énergétique du vitellus (a) et de la larve 
entière (b) chez le brochet. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas 

significativement (p<0,05).  

 

4.3.3. Approche analytique du modèle de Gompertz 

Les courbes obtenues à partir du modèle de Gompertz pour les larves issues des femelles F2 

et F4 et les moments d’éclosion ME1, ME2 et ME3 sont présentées dans la figure 52. 
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Figure 52 : Changements du poids sec (a) et du contenu en énergie (b) du vitellus (-----, ○), de 
la larve entière (-, ●) et des tissus  (......., x) chez le  brochet E. lucius. Les points correspondent 
aux données expérimentales, les traits décrivant le vitellus et la larve entière sont ajustés par le 
modèle de Gompertz, les courbes correspondant aux tissus sont calculées par la différence. PS : 

poids sec, VE : valeur énergétique, F : femelle, ME : moment d’éclosion. 

 

4.3.3.1. Effet du moment d’éclosion sur TMT, le poids sec et la valeur énergétique des tissus 

au TMT chez les larves de brochet  

Le tableau XI montre l’absence de différence significative de l’effet moment 

d’éclosion sur le temps d’atteinte du poids et de la valeur énergétique maximaux des tissus 

(TMT) et le poids sec à TMT des tissus chez les larves de brochet 

 
Tableau XI. Effet du moment d’éclosion sur le temps pour atteindre le poids et la valeur 
énergétique maximaux des tissus (TMT) et le poids sec et la valeur énergétique des tissus au 
TMT chez les larves de brochet. PS : poids sec ; VE : valeur énergétique ; ME : moment 
d’éclosion ; CVetr : coefficient de variation de l’écart type résiduel, Pui : puissance. Les 
moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent pas significativement (p<0,05). 

 

 

 
Variable ME1 ME2 ME3 CVetr Pui 
TMT en PS (jours) 10,97 a 10,01 a 9,32 a 66% 26% 
TMT en VE 10,78 a 9,94 a 9,43 a 61% 21% 
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(jours) 
PS Tissus à TMT 
(mg ind -1)  

1,176 a 1,170 a 1,174 a 1% 5% 

VE Tissus à TMT 
(J ind -1)   

30,21 a 29,85 a 30,41 a 55% 8% 

 
Les larves ME3 ont des valeurs de TMT réduites de 15% et 12% respectivement en 

poids sec et en valeur énergétique par comparaison aux larves ME1, mais sans que cette 

différence soit statistiquement significative. Toutefois, les CVetr sont élevés et les puissances 

sont faibles (< 28%) ; on peut faire l'hypothèse qu'il existe un effet, sans qu'il soit démontré. 

De même pour les différences de poids sec des tissus à TPMT entre les larves ME1 et ME3. 

 

4.3.3.2. Effet moment d’éclosion sur l’efficience cumulative de conversion du vitellus en 

tissus K1 

 
Le tableau XII présente les résultats de l’effet du moment d’éclosion sur le coefficient 

de conversion K1. L’ANOVA ne montre aucune différence significative de l’efficience de 

conversion du vitellus en tissus en fonction du moment d’éclosion. Toutefois, les CVetr sont 

très élevés (143% et 244% respectivement pour K1 PS et K1 VE), les puissances sont faibles 

(48% et 14% respectivement pour K1 PS et K1 VE) et les écarts entre moyennes demeurent 

assez faibles.  

 
Tableau XII. Effet du moment d’éclosion sur l’efficience d’utilisation de l’énergie absorbée 
du vitellus (K1) chez les larves de brochet en fonction du moment d’éclosion. PS : poids sec ; 
VE : valeur énergétique ; ME : moment d’éclosion ; CVetr : coefficient de variation de l’écart 
type résiduel, Pui : puissance. Les moyennes ajustées suivies d’une même lettre ne diffèrent 
pas significativement (p<0,05). 

 

Variable ME1 ME2 ME3 CVetr Pui 
K1 en PS 63,97 a 67,03 a 61,77 a 143% 48% 
K1 en VE  60,89 a 63,03 a 58,89 a 244% 14% 
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4.4. Discussion 

4.4.1. Différence biochimique et énergétique à l’éclosion des larves de brochet en 

fonction du moment d’éclosion  

A l’éclosion, le vitellus des larves ME1 est plus lourd (+20%) (Fig. 40), plus 

énergétique (+24%) (Fig. 49b) et contient plus de protéines (+19%) (Fig. 47a) par 

comparaison au vitellus des larves ME3. De plus, les tissus des larves ME3 sont plus lourds 

(Fig. 42a) que ceux des larves ME2 et ME1 au moment de l’éclosion. Toutefois, le contenu en 

énergie du corps à J0 est égal chez les trois groupes de larves (Fig. 50a). Les larves ME3 ont 

donc mobilisé des protéines et de l’énergie du vitellus pour continuer à croître dans les 

enveloppes de l’œuf avant d’éclore. Ce résultat est en contradiction avec les observations de 

Ninness et al (2006) qui n’ont pas noté de différence significative de la masse de protéines 

dans le vitellus, les tissus et la larve entière de truite entre des individus dont le chorion a été 

enlevé 6 jours avant la date prévue de l’éclosion et les larves à éclosion spontanée au moment 

de l’éclosion (J0). Il est possible que chez la truite, les protéines ne sont pas les premières à 

être mobilisées du vitellus pour la formation de nouveaux tissus.    

Les différences de poids sec et de la masse de protéines dans les tissus et le vitellus et 

les différences de la valeur énergétique du vitellus entre les larves ME1 et les autres groupes 

de larves observées au moment de l’éclosion confirment qu’à l’éclosion ces larves ne sont pas 

au même stade de développement. En effet, le moment où la larve éclos peut être lié à un 

aspect autre que le stade de développement ou la taille. Il est établi que l’éclosion précoce a 

lieu sous l’effet de plusieurs facteurs comme les températures élevées (Gray, 1928 chez Salmo 

trutta fario), et les faibles teneurs en oxygène (Alderdice et Forrester, 1974 chez 

Hippoglossoides elassodon). Notre étude suggère que le moment exact de l’éclosion est 

déterminé par l’acquisition de la larve d’un certain niveau énergétique lui permettant de 

survivre hors des enveloppes de l’œuf. En effet, Lelong et al. (2008) évoquent que 

l’émergence des larves de Salmo trutta est le résultat d’un compromis entre la quantité des 

réserves énergétiques et le stade de développement, il est probable qu’un phénomène similaire 

existe pour le moment d’éclosion chez les larves de brochet.  

La valeur calorique de la larve entière a diminué avec l’âge en l’absence de variation 

significative dans chacune des matrices au cours du temps.  Ceci est expliqué par le 

changement des proportions du vitellus et des tissus au cours du développement dans le sens 

d’une diminution de la taille du vitellus hautement calorique et de l’augmentation de la taille 
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des tissus moins caloriques. (+ pertes énergétiques liées aux activités de la larves et au 

métabolisme de base) 

La masse de cendres augmente au cours du temps dans les tissus et diminue dans le vitellus.  

En effet, les minéraux sont utilisés pour la formation du squelette. Ils sont pris au vitellus, 

mais également issus de l’eau environnante (review dans Lall, 2002) particulièrement pour le 

calcium qui est le principal macroélément.  

 

 

4.4.2. Evolution de la composition biochimique chez les larves de brochet en fonction du 

moment d’éclosion 

A l’approche de la résorption complète du sac vitellin (entre j9 et J12 post éclosion dans la 

présente étude), les larves ME3 initialement favorisées (tissus plus abondants et plus riches en 

protéines (masse) (Fig. 42a) arrêtent de croître et, en l’absence d’accès à un aliment exogène, 

entrent dans une phase de résorption des tissus. Pendant ce même intervalle de temps, les 

larves ME1 et ME2, qui possèdent encore des réserves vitellines continuent leur croissance et 

leur corps devient plus grand (Fig. 42a), plus énergétique (Fig. 50a) et plus riche en protéines 

(masse) (Fig. 45) comparées aux larves ME3 avant de rentrer, elles aussi, dans la phase de 

résorption des tissus au cours de laquelle ces larves maintiennent leur avance sur les larves 

ME3.  Ce résultat confirme les observations de Ninness et al (2006) où le corps des larves 

dont le chorion a été enlevé six jours avant l’éclosion est resté plus grand jusqu’à l’approche 

du stade d’initiation à l’alimentation exogène et plus énergétique à partir de J32 post éclosion. 

Ninness et al (2006) suggèrent que les embryons dépourvus de chorion convertissent les 

protéines du vitellus en tissus embryonnaires à un taux plus rapide que celui des embryons 

dont le chorion a été gardé jusqu’à l’éclosion. 

Le temps pour atteindre le poids maximal de tissus (TMTen PS) pourrait être plus 

court (de 18 à 7%) chez les larves ME3 par comparaison aux larves ME1 et ME2 (non 

significatif, mais faible puissance) (Tableau XI). Il est possible que cette tendance à la 

diminution de TMT en fonction du moment d’éclosion soit vraie, mais cet effet est 

probablement caché par la faible puissance du test statistique. Sachant que TMT correspond 

au moment où la larve commence à nager et à s’alimenter activement (début du stade 

juvénile) nos résultats semblent en accord avec ceux de Laurel et al (2008) qui ont montré que 

les larves ME1 restent plus de temps à l’état de «larve» en atteignant leur taille maximale de 
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tissus plus tardivement. Ceci implique aussi que les larves ME1 mettent plus de temps pour 

passer d’un stade de développement à un autre. 

 A l’éclosion, le poids sec des tissus des larves ME3 est supérieur de 21 et 18% 

respectivement par rapport aux larves ME1 et ME2 avec une différence significative (Fig. 

42a). A TMT, la différence n’est plus significative et le poids sec des tissus est sensiblement 

le même chez les trois groupes de larves (Tableau XI). Un effet similaire dû à la température a 

été reporté chez la carpe commune et la carpe herbivore Ctenopharyngodon idella, par 

Korwin-Kossakowski (2008). Cet auteur a noté l’existence de différences initiales de 

morphométrie induites par la température, mais ces différences décroissent progressivement 

pour s’annuler au moment de l’inflation de la vessie natatoire (peu de temps avant l’initiation 

à l’alimentation exogène). Cette période correspond selon cet auteur à la phase de 

développement compensatrice au cours de laquelle les larves retardées dans leur 

développement se rattrapent.  

 

4.4.3. Efficience d’utilisation du vitellus 

 

Les efficiences d’utilisation du vitellus chez les larves de brochet calculées lors de 

cette étude pour la période allant de l’éclosion jusqu’à TMT varient 58 à 63% pour l’énergie 

et de 61 à 67% pour le poids sec (tableau XII). Leur ordre de grandeur est proche des 

efficiences en énergie calculées pour Salmo salar (Hansen and Møller, 1985) et Salmo trutta 

(56%)  (Hansen, 1985) et les efficiences en poids sec (63-66% et 68%) calculées pour deux 

populations néo-zélandaises d’Oncorhynchus tschawytscha (Kinnison et al., 1998)  et chez 

Hippoglossus hippoglossus (Finn et al., 1995a) respectivement. Cependant, les coefficients de 

variation de l'écart-type résiduel extrêmement élevés posent problème: ils pourraient traduire 

une réelle dispersion aléatoire très importante entre échantillons et alors faible nombre 

d’échantillons utilisés pour leur calcul mais aussi un problème de fiabilité dans la méthode de 

mesure et de calcul de ces paramètres. Dans notre cas, ces défaillances statistiques sont 

vraisemblablement liées au faible nombre d’observations (n=6). 

 

Sachant que le taux d’absorption des réserves vitellines est fonction de la surface 

syncitiale (couche d’absorption) et de son activité métabolique (Heming et Buddington, 

1988), il est possible que les larves ME2 aient une plus grande surface syncitiale par 
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comparaison aux larves ME1 et ME3 ou que cette surface soit tapissée de cellules plus 

efficientes ou métaboliquement plus actives.  

En conclusion, cette étude bio-énergétique a permis de montrer que les larves à 

éclosion précoce naissent à un stade de développement différent de celui des larves qui 

éclosent plus tard et qu'elles mettent plus de temps pour passer d’un stade de développement à 

un autre. Aucune différence significative n’a été cependant montrée pour les variations des 

efficiences d’utilisation du vitellus en poids sec et en valeur énergétique probablement à cause 

du faible nombre d’observations (n=6). En effet, la petite taille des larves a constitué un 

obstacle dans la technique d’échantillonnage où on a été obligé de regrouper un grand nombre 

de larves ensemble pour obtenir une masse suffisante pour les analyses élémentaires 

(suppression de réplicats, plus d’effet femelle). Il serait intéressant dans une future étude de 

considérer un plus grand nombre de réplicats permettant de les intégrer individuellement dans 

les courbes sigmoïdes obtenues en appliquant le modèle de Gompertz. A partir de nos 

résultats, on peut suggérer l’existence d’une tendance indiquant que les larves ME2 ont une 

efficience plus élevée. Ce fait reste à confirmer par d’autres études qui intègrent dans le 

protocole expérimental plus de répétitions au sein de chaque femelle et par moment 

d’éclosion.   
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Chapitre 5 : Discussion générale 
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Notre étude sur l’évaluation de la qualité des larves de brochet et de carpe commune  

en fonction du moment d’éclosion et son évolution au cours du temps a porté sur la phase 

d’alimentation endogène afin d’éviter l’influence des facteurs nutritionnels qui auraient pu 

modifier la réponse des larves au moment d’éclosion (difficulté de nourrir exactement de la 

même façon nombreux lots de larves). Les mesures morphométriques ont été réalisées sur des 

larves élevées de façon individuelle car, en condition d’élevage en lots, des facteurs liés à la 

densité peuvent intervenir. Les mêmes larves ont été mesurées à l’éclosion et à différents 

jours post éclosion et le calcul des taux de croissance correspond parfaitement à 

l’accroissement en taille au niveau individuel. Les fractions d’œufs correspondant à chaque 

femelle ont été fécondées par la laitance d’une seul mâle afin d’atténuer les effets paternels 

liés à la polyandrie.   

Le diamètre de l’œil et la hauteur du myotome ont été mesurés dans notre étude 

comme d’autres auteurs l’ont fait (Chambers et al., 1989 ; Kerrigan, 1997; Green et al., 2006 ; 

Laurel et al., 2008) car ils peuvent refléter la performance des larves en termes d’acuité 

visuelle, importante pour le repérage des proies, et de niveau de développement musculaire 

qui influence la performance de nage. 

 

5.1. Relations entre les paramètres morphométriques des larves en fonction 

des espèces  

 

A côté de l’analyse classique de comparaison des moyennes (ANOVA), couramment 

utilisée dans ce type de contexte, on a choisi d’appliquer une approche multidimensionnelle 

(ACP) afin (1) de révéler les paramètres morphométriques du corps ou du sac vitellin les plus 

discriminants et les plus structurés par le moment d’éclosion, et (2) d’identifier les relations 

existant entre ces paramètres morphométriques d’une part et entre ces paramètres et les 

paramètres de performance (taux de croissance spécifique et efficience d’utilisation du 

vitellus) d’autre part.  

Parmi les mesures morphométriques intégrées à notre étude, on a noté que les trois 

paramètres décrivant la taille initiale du corps (LT0, PC0 et AC0) et les deux paramètres 

décrivant la taille initiale du sac vitellin (ASV0 et PSV0) sont très corrélés entre eux ; ils 

varient dans le même sens en fonction du moment d’éclosion et ceci chez les deux espèces 

étudiées. Il sera possible dans de prochaines études de ne tenir compte que d’un seul 
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paramètre du corps et d’un seul paramètre du sac vitellin pour la caractérisation de la 

morphométrie des larves de brochet et de carpe commune.  

Chez la carpe, le diamètre de l’œil était discriminant et positivement corrélé à la taille 

des larves. En effet, selon Osse (1990), les larves de carpes privilégient le développement de 

la région céphalique en l’occurrence les yeux en accord avec leurs besoins de développer en 

premier les organes favorisant la prise alimentaire précoce. Les larves de carpe qui éclosent 

tardivement ne sont pas caractérisées par le diamètre de l’œil ce qui implique une faible 

compétitivité vis-à-vis de l’aliment. Chez le brochet, la hauteur du myotome était 

discriminante et positivement corrélée à la taille initiale des larves. En effet, plus l’éclosion 

est tardive, plus le développement musculaire du myotome est important. Etant donné que les 

larves de brochet restent accrochées au substrat jusqu’à la résorption de leur sac vitellin 

(Bruslé et Quignard, 2001), un tel développement musculaire chez les larves qui éclosent 

tardivement ne constitue pas un avantage.    

L’absence de relation entre la taille du sac vitellin et le taux de croissance spécifique 

est assez surprenante car plusieurs études ont décrit une corrélation forte entre ces deux 

paramètres (Theilacker, 1981 ; Rana, 1985 ; Gisbert et al., 2000). Ceci implique que la 

détermination quantitative de l’importance du sac vitellin (volume, surface…) n’est pas assez 

fiable pour décrire son potentiel d’où la nécessité d’utiliser d’autres indicateurs de qualité tels 

que la composition biochimique et la valeur énergétique. La relation d’antagonisme entre la 

taille initiale du corps et le taux de croissance spécifique retrouvée dans notre étude a été déjà 

décrite dans la littérature et est expliquée par des demandes métaboliques plus importantes 

chez les larves de grande taille (respiration, entretien des tissus (Giguere et al., 1988 ; Nelson 

et Wilkins, 1994).  

 

 5. 2. Eclosion et ontogénie de développement 

Cette étude confirme les constats précédemment effectués par plusieurs auteurs quant à la 

relation entre l’évènement de l’éclosion et le stade de développement (Yamagami, 1988 ; 

Geffen, 2002 ; Porter et Bailey, 2007 ; Steenfeldt et al., 2010). En effet, cette étude a montré 

que l’éclosion des larves issues d’une même ponte n’est pas associée à un âge et à des 

caractéristiques morphologiques particulières. Des différences initiales de taille, de poids sec 

et de la masse de protéines aux niveaux du corps et du sac vitellin en fonction du moment 

d’éclosion ont été observées chez les larves de brochet. Cependant, les larves naissent avec la 

même quantité d’énergie globale (tissus + vitellus). Ceci suggère que l’éclosion, en tant 
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qu’évènement dans l’ontogénie, pourrait être liée à l’acquisition par la larve d’un certain 

potentiel énergétique qui lui permettrait de se confronter et de s’adapter aux conditions 

extérieures après sa sortie des enveloppes de l’œuf, où elle a bénéficié de protection. Cette 

hypothèse de corrélation entre l’éclosion et le niveau énergétique des larves s’appuie sur des 

constats faits par Lelong et al. (2006) chez la truite arc en ciel. Ces auteurs ont montré que le 

moment de l’émergence des larves de truite des graviers se produit quand toutes les larves 

atteignent un niveau énergétique leur permettant de survivre à l’issue de cette phase critique 

de développement. 

  Chez le brochet, le poids sec des tissus, la valeur énergétique, la masse de protéines dans 

les tissus, la longueur totale des larves et l’aire du corps suivent presque la même cinétique 

d’évolution en fonction du moment d’éclosion et au cours du temps.  Ceci prouve une 

cohérence entre les données morphométriques, biochimiques et énergétiques. Les larves à 

éclosion tardive gardent un avantage de taille jusqu’à J9 post éclosion et lorsque leurs 

réserves vitellines s’épuisent, elles entrent dans une phase de résorption des tissus. Le même 

phénomène est observé chez les larves à éclosion intermédiaire et précoce, mais plus tard 

entre J9 et J12. Si on considère le nombre de degré jour entre les apparitions de la première 

larve à éclosion précoce et de la première larve à éclosion tardive (15 DJ) d’une part et l’écart 

en nombre de degré jours entre le moment où les tissus des larves à éclosion précoce et 

tardive atteignent leur poids sec maximal (19,8 DJ) et leur valeur énergétique maximale (16,2 

DJ) d’autre part, on retrouve des valeurs proches. Ceci implique que la séquence du 

développement ontogénique est référencée par rapport au moment d’éclosion et que les 

principales étapes clés du développement se produisent à un temps fixe par rapport au 

moment d’éclosion.  

A J9 post-éclosion, la valeur énergétique des tissus des larves ME3 est 

significativement supérieure à celle des larves ME1 et ME2. À cet âge, les larves ont une 

taille de 12-13 mm (Fig. 19a) qui, selon la littérature correspond à la taille à laquelle les larves 

de brochet commencent à s’alimenter (alimentation exogène) (Craig, 1996). L’absence de 

nourriture exogène est vraisemblablement responsable de la perte de valeur énergétique des 

tissus des larves.   

 

L’effet femelle n’influence pas la composition biochimique relative (% cendre, % 

protéines, valeur calorique) des trois matrices (vitellus, tissus et larve entière), mais interagit 

avec l’effet moment d’éclosion dans la détermination du poids sec du vitellus et de la larve 

entière, de la masse de protéines dans le vitellus et de la valeur énergétique du vitellus et de la 
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larve entière. Un effet similaire de l’interaction F*ME a été observé sur le taux de croissance 

spécifique en longueur chez les larves de brochet (chapitre 2). Cette similarité de réponse 

suggère que le taux de croissance spécifique en longueur est lié à la qualité biochimique et 

bioénergétique du vitellus qui est influencée par les effets maternels. En effet, des différences 

de qualité des œufs liées à une différence d’investissement des femelles ont été reportées dans 

la littérature suggérant que soit les réserves des femelles s’épuisent vers la fin de la ponte (cas 

d’amphibiens: genre Hynobius : Takahashi et Iwasana, 1988), soit cette variabilité de qualité 

obéit à une stratégie d’ajustement à un risque de prédation inégal des embryons et/ou de la 

réduction de la compétition entre larves (Mc Ginley et al., 1987). Par rapport à notre étude, il 

est probable que les femelles investissent de façon inégale dans la formation des ovocytes et 

que les ovocytes de meilleure qualité sont destinés à éclore plus tôt et à donner naissance à 

des larves à fort potentiel de croissance. 

 

5.3. Morphologie initiale des larves en fonction du moment d’éclosion 

L’analyse comparée de l’effet du moment d’éclosion sur la morphologie initiale des 

larves chez le brochet et la carpe commune a permis de montrer que le moment d’éclosion 

structure différemment la qualité initiale des larves selon l’espèce étudiée. En effet, chez le 

brochet, les larves issues des œufs incubés à 12°C mettent plus de temps pour éclore par 

comparaison aux larves de carpe issues d’œufs incubés à 21°C. La taille initiale du corps 

augmente et celle du sac vitellin diminue avec un moment d’éclosion de plus en plus tardif. 

Chez la carpe, l’éclosion est plus rapide et les larves ne présentent pas une morphologie 

particulière en relation avec leur date d’éclosion. A l’exception de l’aire du corps qui était 

supérieure chez les larves à éclosion tardive, tous les autres paramètres décrivant la taille du 

corps n’ont pas varié en fonction du moment d’éclosion. Les différences de l’aire et du 

périmètre du sac vitellin à l’éclosion entre les larves à éclosion précoce et les larves à éclosion 

tardive dépendent des effets maternels. La taille du sac vitellin chez les larves à éclosion 

précoce est soit supérieure à celle des larves à éclosion tardive (cas de la femelle F2) soit 

similaire (femelle F3).  

  Dans la littérature, quatre études montrant que la taille initiale des larves issues d’une 

même ponte augmente avec l’avancement de la période d’éclosion (sans induction de 

l’éclosion) ont été décrites par Geffen (2002), Porter et Bailey (2007), Trabelsi (2007) et 

Steenfeldt et al. (2010). A l’inverse, d’autres études n’ont montré aucun effet du moment 

d’éclosion, ces dernières ont concerné l’esturgeon du Danube (Nathanailides, 2002), le 
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brochet (Ivanova et Svirskaya, 2009) et la capucette de l’Atlantique (30% des femelles 

étudiées). En synthétisant les principaux résultats obtenus lors de ces études et la nôtre sur le 

brochet et la carpe commune, on peut constater l’existence de deux types de réponse (soit une 

augmentation de taille en fonction du moment d’éclosion, soit une taille similaire chez toutes 

les larves quel que soit le moment d’éclosion) et à chaque type de réponse correspond un 

groupe d’espèces ayant des biologies de reproduction proches en l’occurrence le timing de la 

ponte (Fig. 53). Il est aussi intéressant de noter que lorsque la température d’incubation des 

oeufs s’éloigne de son optimum recommandé, la réponse morphométrique des larves au 

moment d’éclosion change (cas du brochet, Ivanova et Svirskaya, 2009). Globalement, on 

peut constater que plus la saison de ponte est tardive et plus la température d’incubation des 

œufs est élevée, plus les différences initiales de taille des larves sont atténuées. L’organisation 

initiale de la qualité des larves en fonction du moment d’éclosion a donc un déterminisme 

multifactoriel dans lequel interviennent les caractéristiques reproductives des espèces, mais 

aussi les températures appliquées pendant la phase d’incubation des œufs qui peuvent 

moduler cette qualité. Les effets maternels n’interagissent que très peu avec l’effet du moment 

d’éclosion.  
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Figure 53 : Shémas récapitulatif de l’état d’art sur l’effet du moment d’éclosion sur la taille 
initiale des larves au niveau intra-ponte. ME : moment d’écloison. Hareng (Geffen, 2002) ; 
Colin d’Alaska (Porter et Bailey, 2007) ; Brochet 1 (la présente étude) ; Perche (Trabelsi, 

2007) ; Sandre (Steenfeldt et al., 2010) ; Brochet 2 (Ivanova et Svirskaya, 2009) ; Capucette de 
l’Atlantique (Bengtson, 1987) ; Esturgeon du Danube (Nathanailides, 2002) et carpe (la 

présente étude). 

 

Chez la perche commune et le brochet, de récentes études ont montré que lorsque la saison de 

ponte progresse, le poids des larves suit la même cinétique par rapport au moment d’éclosion. 
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En effet, Migaud (2002) et Trabelsi (2007) ont montré que les larves issues d’œufs pondus en 

début de période de reproduction ont un poids plus élevé que les larves issues de pontes 

obtenues en fin de période de reproduction. Cette similarité de réponse est probablement liée à 

des lois écologiques dont l’objectif est l’assurance de la survie d’au moins une partie de la 

progéniture même lorsque les conditions ne sont pas favorables. En effet, chez le brochet, la 

coïncidence de l’éclosion des larves avec une période d’instabilité environnementale et 

trophique les oblige, via leur morphologie, à suivre différentes stratégies d’adaptation. Soit 

avoir une petite taille et s’armer de beaucoup de réserves endogènes retardant ainsi le besoin 

d’un aliment exogène soit éclore à une plus grande taille et être capable de s’alimenter 

directement avec des proies de grande taille (Ware, 1975 ; Pepin et al., 1997 ; While et 

Wapstra, 2008). Cependant, les larves de carpe nouvellement écloses vont rencontrer des 

conditions plus stables et auront toutes, quelle que soit leur morphologie initiale, les mêmes 

chances d’accès à l’aliment. De même, la variabilité initiale de taille chez le brochet peut être 

comprise comme une stratégie d’adaptation à son régime alimentaire potentiellement 

cannibale qui nécessite parfois l’installation d’hétérogénéité morphométrique.  

Ces constatations suggèrent que l’éclosion asynchrone et les différences 

morphologiques qui en résultent ne sont pas le fruit du hasard mais il existe des facteurs 

intrinsèques à l’espèce qui agissent pour produire une progéniture qui doit s’adapter via ses 

caractéristiques morphologiques aux conditions qu’elle rencontrera après son éclosion. Parmi 

les mécanismes pouvant être impliqués dans l’obtention d’éclosions différées, on peut citer 

l’occurrence d’une déficience physiologique du fluide péri-vitellin qui n’assure plus les 

demandes de l’embryon en oxygène (Fuiman et Werner, 2002) ce qui augmente la secretion 

de la chorionase et accélère l’éclosion (Rothbard, 1981 ; Shireman et Smith, 1983). De même, 

si l’embryon présente un métabolisme accéléré (respiration), il sera amené à éclore tôt.   

 

5.4. Croissance larvaire et moment d’éclosion 

Le taux de croissance en longueur chez les larves de brochet et de carpe pendant la 

phase d’alimentation endogène est fortement structuré par le moment d’éclosion et l’effet 

femelle. Les individus qui accomplissent une meilleure croissance sont les larves de brochet à 

éclosion précoce et les larves de carpe à éclosion tardive. Cette variabilité de réponse par 

rapport au moment d’éclosion dépend clairement de l’espèce, mais dans les deux cas la 

cinétique de croissance suit une corrélation négative avec la taille initiale des larves. En effet, 

plus la taille des larves est grande à l’éclosion, plus sa croissance est limitée. Selon Giguere et 
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al. (1988) et Nelson et Wilkins (1994), les larves de petite taille ont un faible taux de 

respiration par comparaison aux larves de grande taille ce qui limite les pertes métaboliques et 

leur permet d’accomplir une plus forte croissance. Ceci implique que les larves de grande 

taille nécessitent plus d’énergie pour couvrir leurs besoins métaboliques ce qui épuise leurs 

réserves endogènes plus rapidement par rapport aux les larves de petite taille. Les besoins 

énergétiques des larves de grande taille peuvent être aussi liés à une activité physique plus 

importante probablement dû au développement de comportements agressifs  ou de dominance 

(Lelong et al., 2008).  Les effets maternels interagissent de façon plus importante sur le taux 

de croissance spécifique en longueur par comparaison aux paramètres morphométriques. Ceci 

parait logique car, en l’absence d’accès à l’aliment exogène, les larves n’utilisent que leurs 

réserves endogènes dont la quantité est déterminée par le degré d’investissement de la femelle 

dans l’ovogenèse et la fonction de reproduction plus généralement. 

 

Chez les espèces où des différences de taille ont été reportées à l’éclosion, une phase  

de croissance rapide des larves initialement défavorisées (cf. larves de brochet à éclosion 

précoce) a été reportée. Chez le brochet, le taux de croissance spécifique en longueur chez les 

larves à éclosion précoce durant les intervalles de temps (J0-J5) et (J5-J10) est 

significativement supérieur à celui des larves à éclosion tardive conduisant ainsi à une à une 

disparition des écarts de taille à partir de J5 entre ces deux groupes de larves. Ce processus est 

décrit par Korwin-Kossakowski  (2008) comme un développement compensateur qui assure 

une égalité de chances de toutes les larves quelle que soit leur morphologie initiale à 

l’approche de l’initiation à l’alimentation exogène. Chez la carpe, en l’absence de différence 

significative de la taille initiale des larves en fonction du moment d’éclosion et malgré une 

plus forte croissance des larves à éclosion tardive, on n’a pas observé de différence 

significative de taille à J3 post éclosion. Les écarts initiaux de taille sont juste atténués à J3 

(de 4,5% à J0 à 1,1% à J3). Ceci implique qu’il y’a une nécessité que les larves soient le plus 

homogènes possible à l’approche de la résorption des réserves endogènes. L’éclosion 

asynchrone ne représente qu’une stratégie d’adaptation aux contraintes environnementales qui 

peuvent survenir au moment où la larve est la plus vulnérable vu sa petite taille et son manque 

d’expérience. Pour tester cette hypothèse, il serait intéressant de voir si l’avantage de 

croissance des larves initialement plus petites persiste après l’initiation à l’alimentation 

exogène et si cela aura des implications sur d’autres aspects tels que le moment d’initiation à 

l’alimentation exogène (durée de résistance au jeun) ou l’acquisition de comportements 

agressif et cannibale.   
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Chez le sandre, Steenfeldet et al., (2010) ont montré que les différences initiales de taille 

engendrées par l’étalement de la période d’éclosion n’existent plus après quatre semaines 

d’élevage et qu’il n’existe pas de relation entre le moment d’éclosion et l’aptitude des larves à 

pratiquer le cannibalisme. Cependant, Ivanova et Svirskaya (2009) ont montré que les larves à 

éclosion précoce passent à l’alimentation mixte et exogène plus tôt et à une plus petite taille 

par comparaison aux larves qui éclosent plus tard. Ce décalage du moment d’initiation à 

l’aliment exogène peut être bénéfique évitant ainsi une forte compétition pour l’accès aux 

proies planctoniques à une période où leur abondance fluctue en fonction des conditions 

environnementales.   

 

En conclusion, on peut dire que les stratégies de reproduction interagissent avec des 

facteurs thermiques et des facteurs maternels et influencent le degré et la façon avec laquelle 

le moment d’éclosion structure la qualité initiale des larves et leur croissance pendant la phase 

d’alimentation endogène. Une homogénéité initiale de la taille des larves se retrouve chez les 

espèces qui pondent pendant la période la plus stable de l’année en terme environnemental et 

trophique et sous des températures d’incubation élevées même en dehors de l’optimum 

thermique de l’espèce. La grande question maintenant est de savoir si le fait de modifier la 

température contribue vraiment à homogénéiser les lots en évitant ainsi les problèmes de 

croissance différentielle et de cannibalisme ou ne fait que de camoufler des différences qui 

vont apparaître plus tard. 

 

Notre étude a contribué à enrichir les résultats obtenus dans la littérature sur l’effet du 

moment d’éclosion sur la qualité initiale des larves au niveau intra-ponte et s’est basée sur 

l’adoption d’une dimension générique dans l’objectif de comprendre et remédier aux 

problèmes d’hétérogénéité de taille et de croissance en phase larvaire. Toutefois, comme tout 

travail expérimental, on a été conforté à des difficultés techniques et logistiques qui ont 

diminué la fiabilité de nos traitements statistiques notamment dans la partie bioénergétique. 

Ces problèmes sont liés principalement au faible nombre de larves considérées dans l’analyse 

multi-dimensionnelle notamment dans l’expérimentation sur la carpe où 11 embryons sont 

morts pendant l’incubation et on s’est retrouvé avec 19 larves avec une grande variabilité de 

morphologie. Aussi, la petite taille des larves de brochet a constitué un obstacle qu’en à la 

stratégie d’échantillonnage dans la partie bio-énergétique où on a été amené à faire des 

prélèvements tous les trois jours au lieu de prélèvements quotidiens.  
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D’autre part, le manque de maîtrise de la méthode de reproduction artificielle et de la 

gestion des géniteurs nous a empêché d’intégrer une autre dimension à notre étude qui visait à 

tester de l’effet du moment d’éclosion sur la qualité initiale des larves en considérant des 

pontes obtenues à différents moments au cours d’une saison de ponte. Cette dimension est 

particulièrement intéressante dans la compréhension des arguments écologiques avancés par 

plusieurs auteurs pour expliquer l’hétérogénéité initiale des larves.  

Enfin, dans notre étude, on a choisi de nous limiter à la période d’alimentation 

endogène pour des raisons qu’on a expliqué au début de cette discussion. Mais, la grande 

question dégagée par notre étude morphométrique et bioénergétique, quant au devenir des 

larves à éclosion tardive si on les nourrit avec une alimentation exogène, a suscité un intérêt 

particulier quant au comportement des larves écloses à différentes dates pendant la phase 

d’alimentation exogène   

 
Les perspectives de ce travail sont vastes et, selon moi, elles devront porter en priorité sur : 

• Etudier l’effet de la température sur l’organisation de la qualité des larves chez une 

même espèce d’une même population (ex : incubation d’œufs de brochet à des 

températures comprises entre 8 et 20°C) afin neutraliser l’effet de la population sur la 

réponse des larves au moment d’écloison et sa variation en fonction de la 

température.   

• La consolidation des résultats obtenus dans la présente étude par des études 

similaires, mais qui porteront sur un nombre de pontes plus important, dans le respect 

de la durée de la période de ponte et d’une plus grande homogénéité des lots des 

géniteurs (même origine, même souche, même vécu, même âge…). Ces études 

peuvent aussi être menées sur d’autres espèces faisant partie du même groupe 

fonctionnel mais qui différent par d’autres traits biologiques tel que le régime 

alimentaire. L’objectif de telle expérimentation serait de vérifier si c’est vraiment les 

traits liés aux stratégies de reproduction des espèces qui l’emportent dans 

l’organisation de la qualité des larves par rapport au moment d’éclosion. 

 

• Mener des études plus approfondies qui se focalisent sur l’aspect du cannibalisme par 

rapport à l’organisation initiale de la qualité des larves. Ceci serait possible en fixant 

des densités d’élevage plus adéquates et en améliorant les conditions alimentaires.  
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• La vérification de l’hypothèse du lien éventuel qui pourrait exister entre 

l’organisation précoce de la qualité des larves et les stratégies de reproduction par 

l’étude d’autres espèces appartenant à d’autres groupes fonctionnels : le corégone et 

l’omble chevalier comme pondeurs automnaux par exemple. 

• Etudier l’effet de la domestication sur l’organisation et la qualité des larves par 

rapport au moment d’éclosion. Ceci permettra de tester si la réponse des larves au 

moment d’éclosion est conservée en condition controlée où les conditions de 

nourrissage et les conditions environnementales sont optimales et en l’absence de 

prédateurs.  
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Abstract 

Based on the analysis of 11 and 8 morphometric variables of body and yolk sac for pike and 

common carp larvae, we have shown the existence of a significant hatching time effect 

dependent on the species. For pike, early hatched larvae have a smaller body size at hatch, 

faster growth rate and higher yolk use efficiency than late hatched ones. In carp, the initial 

morphometry of larvae at hatch is more homogenous but growth rate was higher in early late 

hatched larvae compared to larvae hatched earlier.  

At hatch, the body of early hatched pike larvae was smaller (total length: 8.1 mm HT1 vs 

9.5mm HT3 ; p <0.05), their tissues were less abundant (dry weight 0.25 mg ind-1 HT1 vs 

0.32 mg ind-1 HT3 ; p<0.05) less energetic (5.98 J. ind-1 HT1 vs 8.,46 J. ind-1 HT3 ; p<0.05) 

with less protein content (0.17 mg ind-1 HT1 vs 0.22 mg ind-1 HT3; p<0,05) but yolk was 

more important (poids sec 1.44 mg ind-1 HT1 vs 1.33 mg ind-1 HT3; p<0.05) more energetic 

(38.55 J. ind-1 HT1 vs 36.29 J. ind-1 HT3 ; p<0.05) with higher protein content (0.98 mg ind-1 

HT1 vs 0.90 mg ind-1 HT3; p<0.05) compared to larvae hatched at the end of the hatching 

period (ME3).  

Keywords: pike, carp, hatching time, morphology, growth, metabolic efficiency. 
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