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Dès 1969, CarnNs (in VaN DER SCHALIE, 1973) attire particulièrement I'attention sur les

risques induits par les rejets thermiques dans le milieu aquatique à l'égard des communautés

animales aquatiques. Il insiste notamment sur:

- la mortalité par effets directs de la température

- les dysfonctionnements physiologiques par:

. réduction de I'oxygène du milieu

, perturbation du stock alimentaire

. diminution de la résistance aux toxiques

- les interferences avec les pontes et autres activités vitales du cycle de vie

- le remplacement compétitif par d'autres espèces plus tolérantes.

De même, concernant l'échauffement du milieu dulçaquicole par les rejets d'effluents

thermiques, VTNCENT et al écivaient en 1978:

"De nombreux auteurs ont étudié, in situ, I'influence des rejets d'eau chaude sur les

populations d'invertébrés aquatiques (COurevr, 1963; LANGFORD, 1972; MERRIMAN et

THORIE, 1976) et leurs résultats montrent que la structure des groupements peut être nettement

modifiée par une augmentation artificielle de la température de I'eau. L'étude de la structure des

diftrents groupements, de leur répartition et de leur évolution permettra donc d'estimer et de

localiser des changements qui interviendront dans l'écosystème fluvial lors du fonctionnement des

réacteurs nucléaires. "

En France, ce problème ne retient I'attention que de quelques chercheurs, Qomme BODOY

( I 976), BODOv et MASSE (1979) qui s'intéressent à ce problème de pollution thermique, mais vis-

à-vis des gastéropodes marins uniquement.

C'est à cette époque, et dans ce contexte de recherche de bioindicateurs, toujours d'actualité

d'ailleurs, que je me suis intéressé aux effets de l'échauffement régulier du milieu aquatique sur le

cycle biologique du Mollusque Gastéropode Bithynia tentaculata L.

Le choix de cette espèce se justifie à maints égards, notamment:

- par son abondance en France et particulièrement sur le site étudié,

- par la quasi-absence, en France, de données précises sur sa biologie, alors qu'au Québec, le

problème de I'impact thermique sur son cycle reproducteur est soulevé dès 1971 par

PINEL-ALLOUL, puis en 1975 par VAILLANCOURT et COUTURE, et, en 1976 par

VAILLANCOURT et al qui signalent la disparition totale de cette espèce en aval du rejet de

la centrale électronucléaire de Gentilly, au Québec,
- par son intérêt en tant que bioindicateur potentiel. HARMAN en 1968, a observé, suite à la

dégradation de la qualité de I'eau des rivières et des lacs de la côte Est de I'Amérique, le

remplacement des Pleuroceridae par Bithyinia tentaculata, observation qui illustre

parfaitement l'évolution des biocénoses en réponse aux modifications du biotope,
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- par sa capacité d'adaptation à vivre en milieu échauft. C'est ainsi que DRncoL'SKAYA a

montré, en 1988, que les cellules musculaires du pied de Bithynia tentaculata présentaient

des réactions physiologiques typiques de résistance à la chaleur selon que les individus

provenaient ou non de milieux ayant subi un échauffement.

Daus ce mémoire, en intégrant les données bibliographiques disponibles,
j'étudie plus particulièrement deux composantes du cycle biologique de Bithynia
tentaculata en réponse à l'échauffement du milieu, à savoir:

- dans un premier temps, les aptitudes reproductrices au niveau individuel,
- dans ur second temps, le rytlune de croissance et la dynamique de population

ceci in situ, st'r le site de la centrale E.D.F. de La Maxe, ainsi qu'en laboratoire en
milieu irnposé.

Mon travail a été centré spécifiquement sur les effets résultant de l'échauffement du milieu,

et c'est la synthèse des observations sur la reproduction et la croissance, tant au niveau individuel
que collectifi qui m'a permis de préciser les modifications qui affectent le cycle biologique de
Bithyùa tentqculata en milieu échauft.

Naturellement, chaque fois que cela a été possible, j'ai essayé d'apprécier la part de I'impact

des autres relations existant dans un écosystème: potentialités alimentaires du milieu, prédation,
parasitisme, compétition, autres modifications physico-chimiques du milieu (métaux lourds, ...).



2. GEI\ERALITES:
SYSTEMATIQUE ET BIOLOGIE
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2.1.1. Position systématique

Si on se réfere aux travaux de BURCH J.B (1932) sur la systématique des Mollusques
gastéropodes dulçaquicoles, la définition systématique de Bithynia tentaculata L 1758 est la
suivante.

- embranchement Mollusques
- classe Gastéropodes
- sous-classe Prosobranches (ou streptoneures)
- ordre Mésogastéropodes
- famille Bithyniidae (Br.rRCH, l9g2; TAYLOR, 1966)

(auparavant dans les Bithynellidae selon GnRuerN (1931) ou les
Hydrobiidae selon de nombreux auteurs anglo-saxons)

- genre Bithynia (LEACH, in ABEL, lglg)
- espèce tentaculata (Lnrnvn, 1758).
-sous-espece tentacillata (BAKE& I9Z8)
Il faut noter que dans la littérature scientifique, le genre Bithynia a de nombreux

synonymes. Selon GBnvarN (1931), et BURCH (1982), sont réputés synonymes entre autres:
. Bulimus 6Porner l80l)
. Bithinia (Gnev, LBZ4)
. Lutella (FleronvaN, tg40)
. Bythinia (Mec Gurwnv;1843)
. Dygtre i durn(Lerounueux; I 892)
. Bulimula (Derr-, 1885)
. Di gtre idunr(Lnroumleux; I g g7)

. Bulinrus (PILSBRv, I9Z7)

. Bithynia subgenus Hydrobioides section Parafossqrolus (Ttltrrnru, lg2g)

. Bulimus (: Bitlqtnia) subgenus Gabbiq (Tnmrn, lg}g\
, Bulimus (: Bithynia) subgenus Parafossarolzs (Wewz, l93g)
. Bithynia subgenus Parafossarolzs (pRCe, 1973').

Pour tester la similitude des genres Bithynia, Gabbia et Parafossarolas, CHtNc pyuNc
RrM (1984) a réalisé I'analyse électrophorétique comparée de nombreuses allo(iso) enzymes
produites par ces animaux (diftrentes formes d'une même enzyme correspondent aux deux
allèles d'un même gène). Cette analyse se traduit par un coefficient de similitude enzymatique
compris entre I et 0. La valeur minimum retenue comme coefficient de similitude
correspondant à un seul et même geffe est de 0,85. Les résultats obtenus sont figurés dans le
dendrogramme (figure I page I l) et le tableau nol; ils indiquent clairement que les trois genres
sont distincts, et non superposables.



Figure 1: Analyse de proximité

Cnmtc PYLJNG RlM, 1984)

l l
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(three species in th.ree genete) of bithyniid snails'

Tableau noi: Coefficient de similitude enzymatique

2.1.2. Caryotype

Parallèlement à I'analyse enzymatique, CHIINC PYLtNc Rn4 (1984) a réalisé l'étude

caryotypique de Bithynia.Il indique que la formule chromosomique de B. tentaculata est n :

17 aussi bien chez le mâle que chez la femelle. Ce résultat est conforme à ceux de ANKEL

(lg14) et de SCHÂFER (1953b); cependant CnruC PYUNG RIM a montré qu'il existe des

différences dans la typologie des chromosomes entre les individus de souches européennes (lac

de Constance et fleuves allemands) et ceux d'origine nord-américaine (lac Michigan). Le

tableau no2 précise les diftrences constatées par cet auteur.

lBl Bithwia lPl Porafossaralus lGl Gqbbia

IBI I 0.762 0.762

tPt 0.762 I 0.833

t-Gl 0.762 0,833 I



Chromosomes

Origine Nb d'individus

examinés

métacentriques sub-

métacentriques

acro-

centriques

total
(n)

Michigan

Allemagne

t5
6

I

J

9

l0

7

4

T7

t7
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Tableau no2: Balance chromosomique (haploide) de Bitlrynia tentaculata

Si I'on retient I'hypothèse d'une colonisation nord-américaine à partir de I'Europe

(HARMAN, 1968), avec au départ un caryotype unique, il faut admettre qu'en un peu plus d'un

siècle une dérive chromosomique se dessinerait déjà.

CnuNc PyuNG Rlvt ne précise pas si I'interfécondité entre les deux souches est encore

possible. Il est remarquable néanmoins de constater que BAKER dès 1928 (in BURCtt, 1982)

avait décrit deux formes de Bithynia tentaculata qu'rl avait dénommées B.t. tentaculata pour

les formes européennes et B.t. nragnalacustris pour les formes nord-américaines aux sutures

plus profondes et aux tours de spires plus arrondis, estimait-il. En outre CHLING PYIING RIM

(1984) note des diftrences au niveau de la denture de la radula entre des individus venant du

lac Michigan et d'autres originaires d'Allemagne. J'ai naturellement vérifié le caryotype de

Bithynia récolté à La Maxe (cf $ a.1.1.).

2. 2. REPARTITION GEOGRAPHIOUE

L'intérêt présenté par Bitlrynia tentaculata comme bioindicateur potentiel réside dans sa

très grande extension géographique. On rencontre cette espèce dans tous les milieux

aquatiques calmes (rivières, étangs, lacs, et même faciès côtiers saumâtres). Son aire

d'extension couvre aussi bien I'Europe que I'Amérique ou l'Asie.

La distribution mondiale de Bithynia tentaculata telle qu'elle ressort des publications est

présentée dans le tableau n"3.
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Tableau n"3: Extension de la distribution de Bithryia tentaculata

Sites géographiques étudiés
Europe Amérique

du Nord
Asie

Auteurs: I 2 a
J 4 5 6 7 8 9

1931 GERMAIN X
1948 Mc MILLAN X
1951 M. SCHAFER X
I953 LILLY X
1959 VAN BETHEM ruTTING X
1960 ADAM X
1961 KOLI X
I966 CHURSKI X
I966 TAYLOR X
I968 HARMAN X
I97I PINELL-ALLOUL X
I972 LAMBERT X
T972 MATTICE X
1975 A. SCHAFER X
1975 YOUNG X
1976 PACKA TCHISSAMBOU X
1977/85 VINCENT er a/ X
1976 DE BERNARDI X
1979 DUSSARD X
1981 CHITRAMVONG X
1981 TASHIRO X
I982 BURCH X
1982 JACOUEMIN X
1984 CHUNG PYUNG RIM X X X X
I985 LODGE X
I988 DREGOL'SKAYA X
199I COSTIL FLEURY X

l:France, 2:Belgique, 3:Hollande, 4:Allemagne, 5:Pologne, 6:Finlande, 7:Angleterre, 8:Italie, 9:Portugal

En Europe, elle est présente de la Finlande au Portugal, de I'Angleterre à la Pologne. En

Amérique du Nord, elle se rencontre dans de nombreuses stations de la côte Est, ainsi que dans

les grands lacs. Son introduction sur le nouveau continent depuis I'Europe via le Saint Laurent

est estimée aux environs de 1860 (HARMAN, 1968 ;PINEL ALLouL, 1969).

En Asie, I'extension exacte de Bithynia tentaculata est moins connue, mais la présence

de Bithynia,p. est importante en Asie du Sud-Est.
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2 3. REPRODUCTION

Bithynia tentaculata est une espèce gonochorique (ou dioTque) réputée itéropare c'est-à-

dire présentant plusieurs épisodes de ponte au cours de sa vie dont la durée, très variable, est

estimée à 3 ans maximum (Boycorr 1936, in Vrxcevr et VATLANCOLJRT 1980; Lnlv

1953; SCIL\FER 1953b; MAl-rrCE 1972; VTNCENT et VAILLANCOURT 1981; LODGE 1985).

Normalement chaque épisode de ponte n'est précedé que d'une seule période d'accouplement

plus ou moins étendue dans le temps. Les oeufs pondus sont disposés en 2-3 rangées, englobés

d'une masse gélatineuse longue de 10-30 mm, et ils sont attachés aux plantes aquatiques ou

aux pierres. Le nombre d'oeufs par ponte oscille entre 2 et 43 (L[LY, 1953; PINELL-ALLOUL'

1969). Le temps de développement des oeufs est compris entre l5 jours et 30 jours selon les

érudes (LATcr{FoRD, 1925; PTNEL-ALLoUL, 1969; MATTICE, 1972). Le développement est

direct; les jeunes issus de ces pontes restent localisés sur le substrat, au voisinage de la ponte'

enveloppe protectrice

albumen

"oeuf'(embryon)

Pontes de Bithynia tentaculata (LINNE)

(d'après ADAM W. in Faune de Belgique, 1960 et Ltr-LY, 1953)

2.4. MODE D'ALIMENTATION

Bithynia possède une radula caractéristique (Pnrel ALLOLJL 1969, CHUNG PYIJNG RIM

1984) qui permet son alimentation par broutage du périphyton. Dès que le phytoplancton est

en quantité suffisante, c'est le mode filtrant qui devient prépondérant dans I'alimentation

(SçHÂFER t953a et 1953b; Lnt.y 1953; FRETTER et GRAHAM 1962; TASHIRO 1982; LODGE

1985; LAMARCHE et al 1982). Bithynia présente donc deux modes de nutrition, soit par

filtration, soit par broutage lorsque les matières en suspension font défaut'
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2. 5. CONTAMINATION PARASITAIRE

Bithynia estun hôte fréquent dans le cycle des Trématodes digéniens (Netuaus 1949;

SCHAFER 1953b; LAMBERT 1972;NIETER-BROOK 1977; VeN DER SCHALTE 1972; READER

1973: VAILLANCOURT 1975; CT TRAMVONG 1981; KRUATRACHUE 1982; CHUNG P\1JNG

RrM 1984). Les observations de NnUlreus (1949) et READER (1973) font ressortir les

perturbations suivantes :
- gigantisme, inversion de sexe,
- modification du sex-ratio,
- inhibition de la reproduction par castration.

Les Bithyniidae (tableau no4 page 16), comme de nombreux autres gastéropodes, sont

des hôtes intermédiaires pour des trématodes à I'origine de diverses bilharzioses (:

schistosomoses) chez I'homme (Comes, 1980 ; Comrs et al,1987 ; CrurnauvoNc, 1981 ;

CHUNG PyUNG RIM, 1984). Si en régions tempérées, les risques de contaminations notamment

humaines sont faibles, il n'en est pas de même dans les régions chaudes où ces mollusques, et

notamment Bithytia, abondent et sont des vecteurs potentiels. Ainsi, l'échauffement du milieu

aquatique en région tempérée pourrait être un élément favorisant des cycles parasitaires.

VAILLANCOURT et COutUpE (1975a) constatent que c'est entre 31oC et 33oC que le

taux d'infestation est maximum chez Biomphalaria glabrata, hôte de Schistosoma mqnsoni

(bilharziose intestinale humaine). LAMBERT (1972) note que c'est entre 18oC et 23"C et à la

lumière que l'émission des cercaires de nombreuses espèces est optimum chez B. tentaculata.

Les observations de Ln BRETON (1979) montrent que beaucoup de mécanismes

dépendent des états physiologiques de I'hôte et du parasite selon l'étape des cycles biologiques

respectifs.

La production de cercaires dépend ainsi d'un facteur biotique inattendu, à savoir la

présence dans le milieu de mollusques non vecteurs. Si dans un même aquarium se trouvent

des mollusques vecteurs infestés par un schistosome et des mollusques même d'une autre

espèce (non vecteurs, donc non infectés), on constate que la production journalière des

cercaires augmente par rapport à un aquarium témoin où les mollusques vecteurs infectés sont

seuls. Le mécanisme par lequel les mollusques non vecteurs semblent agir à distance sur le

parasite est encore inconnu (Moue, in CotvBES et al,1987).
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Tableau no4: Présentation des principales parasitoses dépendant de Bithyniidae

Auteurs Genres et esnèces vecteurs Parasites
Schafer 1953a

Lambert 1972

Meier-Brook 1977
Chung Pyung Rim 1984

Chitramvong 1981

Kruatrachue 1982

Chung Pyung Rim 1984

lir Chung Pyung R. 1984:
Muto 1918
Nagano 1926
Faust et Khaw 1927
Shiba 1933
Higuchi 1938
Son 1978

Bithynia tentaculata

Bithwùa tentaculala

Parafossarolus
mandchouricus (: Bitlrynia)

Bithynia siamensis
goniomphalus

B. s. siamensis

Bithynia tentaculata

Btilimus sftiatas :

Parafossarohts
mandchouricus

Bulimus kiusinensis -

Gabbia misella

Cercaria paludinea impurae

Cercaria virgula
C. micntra
C. tuberculata
Cercariqcum pqra squamosum
C. squamosum
Miuophallidae
Xiphidiocercaire

Clonorchis sinensis
Echinocqsmu s p e rfo Ii atu s

Opisthorchiasis

Opisthorchiasis

P si lotrema spi cu ligerum

Apaîemon gracilés

Clonorchis sinensis

Clonorchis sinensis

2 6. PREDATION ET PARASITISME

Bithynia est une proie potentielle éventuelle pour des prédateurs vertébrés poissons et

oiseaux, nombreux à La Maxe, surtout en hiver en secteur échauft. L'impact de la prédation sur

la structure d'un peuplement est détectable si la prédation affecte plus spécifiquement une

espèce et notamment des classes de tailles particulières. Dans ce cas, I'utilisation de la structure

du peuplement de cette espèce comme base de calcul pour la croissance aboutit à des résultats

plus ou moins erronés. En secteur naturel, il n'y a pas d'éléments remarquables qui me

pennettent d'envisager une prédation sélective tant dans I'espace que dans le temps. En secteur

échauft, les conditions clémentes hivernales et post-hivernales font de ce secteur un refuge

pour nombre de poissons et oiseaux qui s'y rassemblent (Mtcrmr, 1993). De ce fait, le risque de

prédation piscicole etlou avicole est sensiblement plus important à ces périodes. L'analyse de
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population en secteur échauffé doit donc intégrer la possibilité de prédation, surtout à la sortie

de I'hiver et au début du printemps.

Paimi les invertébrés, ce sont les sangsues qui sont les principaux prédateurs des

gastéropodes (BnOxtvtÂFJ(, 1985 i? LANGERT, 1990). Selon KELLY (1987), Glossiphonia est

un prédateur actif de Bithynia. Cette sangsue est peu abondante à La Maxe au sein du

peuplement benthique qui est celui d'un potamon mésosaprobe (PnCKA-TCHISSAMBOU, 1976).

En milieu naturel non échauffé, elle est signalée préférentiellement au printemps, et en milieu

échauft plutôt au début de l'été, principalement en sortie de lagune vers la Moselle.

Par ailleurs, un autre genre de glossiphoniidae, Abglossiphonia heteroclita, de petite taille,

vit dans la cavité du manteau de nombreux gastéropodes dulçaquicoles d'octobre à mai, puis

mène une vie libre le reste de I'année. Sa petite taille fait qu'elle passe souvent inaperçue

(Gnurrvoo, 1965 ;HATO, 1968 in CmrNc PYUNG RIM, 1984). Kmma, 1976 (ln CnuNc

PyUNG Rn4, 1984) note que B. tentaculqta est un des hôtes de ce petit glossiphoniidae, en

Europe, en Amérique du Nord, en Inde, en Afrique centrale et orientale. Selon cet auteur, le

couple gastéropode-sangsue participe à la réalisation de nombreux cycles parasitaires de

trématodes. L'association B. tentaculata,/Abglossiphonia relève donc à la fois du parasitisme et

de la prédation. La présence d'Abglossiphonia n'est pas signalée à La Maxe. Cet exemple

montre combien la connaissance précise de la biologie de Bithynia sp en général, et de B.

tentaculata en particulier, est intéressante, aussi bien face aux anthropozoonoses que dans les

perspectives d'évolution des biocoenoses aquatiques en réponse aux changements des conditions

du milieu.

I
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I 3. PRESENTATION DU SITE
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"lagune" de

refroidissement

canal de

rejet (échautré)

canal de

prise (naturel)

Vue générale du site de La Maxe Qthoto auteur)
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Carte n"l: plan de situation du site de La Maxe (échelle: l/100.000)
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Le site de la centrale est situé à La Maxe, à 6 km en aval de Metz, sur le cours de la Moselle

(carte nol). L,ensemble des installations est construit sur un lit alluvionnaire d'âge quaternaire

récent, composé en surface d'une couche de limons (40 à 100 cm) recouvrant des couches de

sables (de 3 à l0 m). Les alluvions reposent sur une assise marneuse de plusieurs centaines de

mètres d,épaisseur correspondant à l'étage du Pliensbachien. Mise en service en l97l et prévue

pour une durée de vie de 100 000 H, soit environ 25-30 ans, la centrale daLaMaxe utilise du fuel

et du charbon. Eile nécessite, à plein régime, 17,6 m3/sec d'eau pour assurer le refroidissement de

deux tranches de 250 MW chacune.

Le temps de transit de I'eau entre la prise et le rejet est de I'ordre de I min 30 à 2 min en

moyenr€, sans excéd er 4 min

à pleine charge.

L'écart de température entre la prise d'eau et le rejet est de +10"C

L,eau est pompée dans un canal de prise depuis la Moselle (cart e nozpage 2L), que I'on Peut

tî:

ffi

qualifier de canal ,,froidu ou encore équivalent au milieu naturel de la Moselle. Le rejet s'effectue



2 l

dans un canal dit "chaud" ou milieu échauffé qui aboutit à un plan d'eau de 72 ha. A I'origine, le

creusement de cette sablière répondait au besoin d'obtenir les substrats de la plate-forme de la

centrale afin de la mettre hors d'atteinte des crues. Il s'est avéré ensuite que le plan d'eau obtenu

pourrait jouer un rôle de tampon thermique. Ce plan d'eau ou lagune' permet le refroidissement

de I'eau au contact de I'air. Au sortir de cette "lagune" de refroidissement, le solde thermique final

est de +3 oC à +4oC, au retour de I'eau dans la Moselle, face à la localité d'Olgy.

Carte no2. Croquis du site de La Maxe (échelles non respectées) avec les zones de colonisation

régulière de Bithynia tentaculalaL. Ë

f.:jjjji--lsl zonel colonirees Pu
tl:$:::ffiil Bitljnia L a reguliàemcnr

prospocrécr

A
N

L A  M A X E

Le canal de prise d'eau est rectiligne, il mesure 800 m de long pour une largeur de 18 m et

une profondeur moyenne de 2 m. Il est perpendiculaire au lit de la Moselle, au niveau du P.K.

293.Le canal de rejet, en courbe, mesure 900 m de long, pour une largeur moyenne de 28 m et

une profondeur de 2 m. Il débouche dans le plan d'eau long de 2400 m, large de 350 m en

moyenne et profond de 2 m, et parallèle au cours de la Moselle. Près de la centrale, les berges des

deux canaux sont empierrées presque en totalité, et, au voisinage de la centrale, elles sont même

garnies de paleplanches. Dans les zones les plus éloignées de la centrale, seuls les secteurs les plus

exposés à l'érosion sont empierrés. L'empierrage est réalisé par des blocs de calcaire provenant de

' 
Ce terme est incorrect, mais il est courarnment utlisé dans les documents concernant la Cenuale de La Maxe.



22

la côte de Moselle.

La centrale de La Maxe n'utilise pas de produits chimiques décapants pour I'entretien des

conduites. C'est un système mécanique dit "tapproge" utilisant des billes circulant à grande vitesse

qui assurent le nettoyage des tubes des condenseurs en laiton (220 km de longueur). Les seuls

produits rejetés (et quantifiés au moment de l'étude) sont NH4+ (150 kg/an) provenant de la

purge des chaudières et HCI (NouRISSoN et at, 1979). Ces rejets sont effectués en entrée de

lagune.et ne concernent pas les secteurs étudiés.

Les habitats colonisables (carte n"2 page 2l) sont limités aux zones empierrées ainsi qu'aux

quelques rares massifs de plantes aquatiques qui se sont installés.

L'accessibilité aux berges, en général assez pentues, est difficile sauf dans les secteurs

empierrés. A proximité immédiate de la centrale I'accès aux berges garnies de paleplanches

verticales n'est possible qu'en bateau et présente un certain danger. En effet, ce secteur est très

perturbé par de violents remous, qui sont par ailleurs très défavorables à I'adhésion de Bithytia

sur le substrat. Ce secteur, bien diftrent du reste du site, n'est donc pas pris en compte dans cette

étude.

3.2. PHYSICO.CHIMIE

3.2.1. Hydrologie

Une série de mesures en transects horizontaux et verticaux concernant la vitesse du courant,

la température et I'oxygène dissous a été effectuée par EDF le 21106177 (Vwenrnl EDF, 1978).

Nous retiendrons particulièrement les transects A, B et C, qui correspondent aux secteurs de

colonisations régulières par Bithyfia. Leur localisation est indiquée sur la carte no3 page23.

Il ressort de ces mesures que, globalement, dans le canal de prise, section A, la vitesse du

courant diminue de 0,68 à 0,35 m/s du milieu vers les berges et vers le fond. Dans le canal de

rejet, section B, il existe une dissymétrie très prononcée avec un flux plus rapide en rive droite et

une zone plus lente occupant toute la moitié gauche du canal ; en section C, il y a un retour vers

plus d'homogénéité, mais I'effet observé en B est encore assez sensible.. La moitié droite, rive

droite, présente un volume d'écoulement plus rapide (0,37 à 0,45 m/s) sur une profondeur de

0,50 m à 1 m, alors qu'en moitié gauche, rive gauche, l'écoulement moyen est de I'ordre de 0,17 à

0,31 m/s. A l'occasion de ces mesures, il a été constaté que pour la section A (canal de prise), il y

avait homogénéité totale de température (20,8oC) et d'orygène dissous (55% de saturation).

En section B (canal de rejet), I'homogénéité de température est complète (29,4oC) mais, par

contre, il existe une petite variation latérale sur toute la hauteur d'eau de la teneur en 02 qui passe

de 68,6Yo de saturation en rive gauche à7l,loÂ au milieu, pour revenir à 67,2Yode saturation en

rive droite. Cette légère variation de la saturation en oxygène dissous peut être tenue pour

négligeable.



Carte no3: Croquis de situation des

hydrologiques en transect (A B, C).
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thermomètres enregistreurs (Th) et des mesures

L A  M A X E

En section c, juste en entrée de lagune, I'homogénéité est moins marquée aussi bien en tem-

pérature qu'en oxygène dissous. La température passe de 29oC en surface, rive gauche, à29,9oC

en surface, rive droite, avec une légère baisse des valeurs au voisinage du fond. L'orygène dissous

est à75,90Â de saturation en surface avec une légère augmentation à79,60Â de saturation au

voisinage de la rive droite et une légère baisse de toutes les valeurs vers le fond (74,50Â de

saturation), Malgré ces légères diflerences entre rive droite et rive gauche, il n'y a pas d'incidences

observables sur le peuplement de Bithyia-

3 .2.2. Températures journalières

Les résultats proviennent de thermomètres enregistreurs placés par E,D.F, en permanence

(carte no3), au point d'entrée rive gauche du canal de prise d'eau et dans le canal de rejet rive

gauche pour le secteur échauft'
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Figure 2a: Températures moyennes hebdomadaires de 1977 à lgTg à La Maxe
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Les courbes d'évolution des températures (figure 2a) traduisent clairement la réponse
constante du système échauffé (canal de rejet) par rapport au milieu naturel (canal de prise),
quelle que soit la saison. L'écart de température, au niveau de ces points de prélèvements, se situe
en perrnanence entre '17,2 et +8oC. D'autres points de contrôle mesurent le retour de la
température du milieu aquatique vers sa valeur saisonnière naturelle aussi bien dans la lagune que
dans le secteur aval de la rivière (carte n"3 page 23).

Par ailleurs, les données hydrologiques ($ 3 2.1.) confirment que les mesures locales sont
valables pour I'ensemble des volumes respectifs dans les deux milieux concernés. Les paragraphes
3'2.4- et 3.2.5. replacent I'environnement thermique aquatique parmi les autres événements
climatiques saisonniers qui interferent dans le milieu aquatique (température de I'air, crues).

3.2.3. Autres oaramètres physico-chimiques

Les débits (figure 2b page 25) observés en Moselle (au niveau d'ARGANCy, un peu en aval
de La Maxe, carte nol page 20) (FRANCE, Ministère de I'environnement, 1977, lg7g, 1979) ont
une influence sur le milieu étudié. Cela se traduit d'une part par une hauteur d'eau variable sur les
sites colonisés par Bithynia, et d'autre part par une turbidité et une charge minérale fortement
modifiée (Gtcleux, 1992). Ces modifications de I'environnement sont susceptibles d'agir
notamment sur le potentiel alimentaire disponible.

La conductivité et les MEST (matières en suspension totales) (figure 2c et 2d page 25) ont
été également collationnées à partir des données publiées dans les annuaires de qualité des eaux
du ministère de I'environnement (FRANCE, Mnistère de I'environnement, 1977,lg7g,lgTg)
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Figure 2b: Débits moyens hebdomadaires de 1977 à 1979 en Moselle à ARGANCY
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Figure 2d: Evolution des matières en suspension totales de 1977 à 1979 en Moselle à ARGANCY
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D'autres résultats ont été obtenus (tableau no5a) soit par des mesures
I'aide de sondes (pH, oz, conductivité, potentiel redox), soit par des mesures
analysés en laboratoire (dureté, formes de I'azote et du phosphore).

Tableau 5a. Paramètres physico-chimiques mesurés à La Maxe

réalisées in situ à
sur prélèvements

printemps 1978
(mars avril)

PRISE REJET

été 1978
fuillet août)

PRISE REJET
Température ("C) l 0  +  0 .8 18.7 r  0.8 23 28
pH 7.9 7.9 1 \ 7,55
02 dissous
(o% saturation)

89,7Yo à93,30Â 1l l ,gYo à l l5,3oÂ 89,5o/o 9r.6yo

Conductivité
(umho/cm)

s60 550 I  350 l 360

Pot rédox 351 336
TAC decré francais 13,s l 3 l3 t2 .5
TH deeré francais 29.5 29 37 37_5
NH4+ (mdl) 2,09 1 ,69 l , l  5 0,85

Po43- (mdl) 0,89 0,95 0,89 0,74

Noz- (mdl) 0,145 0,169 0,09 0,09

No:- (nùt) 4,8 4,77 0,9 0,98

Ces résultats sont des valeurs ponctuelles instantanées et n'ont donc qu'une valeur
indicatrice. Toutefois, ils sont concordants avec ceux du suivi réalisé par I'Université de Metz
(U.E.R. d'Ecologie, 1976) et avec les résultats de SaIRoLAScHRAFI (1980) couvrant la période
1977/79. On remarque que la teneur en oxygène dissous correspond à une situation proche de la
saturation maximum, ce qui n' est pas le cas pour la campagne de mesures réalisée par E.D.F en
1917. ces résultats sont également cohérents avec ceux de GIGLEIx (1992).

3 .2.4. Eléments climatiques et hydrologiques remarquables

Bien que le milieu aquatique présente une certaine inertie par rapport au milieu aérien, les
variations climatiques infrasaisonnières (ournalières, hebdomadaires) ne sont pas sans incidences
sur le milieu aquatique (tableau no5b page 29), tant sur le plan thermique que sur celui de la
turbidité et de la hauteur d'eau (cf $ 3.2.3.). De même, les pollutions accidentelles,
d'hydrocarbures par exemple, sont à prendre en considération pour comprendre certaines
variations atypiques du peuplement aquatique benthique.
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Tableau no5b: Eléments climatiques et hydrologiques remarquabres

3.2.5. Synthèse

Le site de la centrale de La Maxe constitue un système homogène à deux compartiments
diftrant essentiellement par la température. Un écart de température de 8oC entre ces deux
compartiments est observé régulièrement tout au long de I'année (figure 2a page 24). Cet état
stable, sans chocs thermiques intempestifs, permet donc une évolution saisonnière des deux
compartiments, le compartiment échauft constituant alors un indicateur des effets thermiques
artificiels par rapport au secteur non échauft témoin de l'état naturel.

Au cours des années successives, on observe des variations naturelles du cycle thermique et
de hautes eaux, notamment à des moments clés du cycle de Bithynia. Ces variations dans le temps
se répercutent sur les deux compartiments. Ainsi, si la comparaison entre les deux compartiments

1977 1978 t979
Passage de I'eau de

IO"C à I5"C en milieu

naturel

de mars à mai,

lentement et
progressivment

d'avril à fin mai, assez
rapidement

de début mai à mi-juin

donc très rapidement

Température de I'air refroidi ssement rapi de
mais tardif (novembre)

- fortes gelées en
mars, temps très frais

jusque mi-mai
- fortes variations de
température fin juillet

et début août

- neige le 215
- refroidissement

rapide mais tardif
(novembre)

Débits élevés et crues en février. novembre

et décembre

en janvier et mars-
avril, puis juin-juillet-

août et décembre

en fevrier puis
novembre et décembre

Pollutions

accidentelles
quelques

hydrocarbures en
janvier en milieu

naturel

hydrocarbures

abondants en lagune et
canal de rejetleZll5

avec usage de
dispersants

Divers débit très faible
(25 m3/s) en

novembre

arrêt de la centrale du

13 au2l15 - eaux

stagnantes - turbides

et malodorantes en

aval de la centrale
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au cours d'une même année est révélatrice des effets de l'échauffement, les comparaisons d'une
année à I'autre au sein d'un même compartiment sont également indicatrices des capacités de
réponses de Bithynia.

3.3. PLANCTON ET BACTERIOLOGIE

L'analyse saisonnière des taux de chlorophylle, reflets de la biomasse phytoplanctonique, a
été conduite entre 1976 et L979 par SaonolasCHRAFI (1980). Elle indique de fortes variations
des taux de pigments chlorophylliens avec une corrélation positive à l'égard de la température
(y = 2,64x-30,5) (où y : chlorophylle a en mglm3 et x : température en oC) et une corrélation
négative vis-à-vis du débit (y: -0,22x + 48,7) (où y: chlorophylle a en mglm3 et x: débit en

mr/s). Par ailleurs, le même auteur constate que les taux de chlorophylle a sont très comparables
entre le canal de prise et le canal de rejet, ce qui indique que, bien qu'il y ait échauffement de I'eau,
le temps de transit n'est pas suffisant pour favoriser le développement phytoplanctonique dans le
canal de rejet. Si quantitativement, il n'y a pas de diftrence sensible entre secteur naturel de prise
d'eau et secteur de rejet échauft, qualitativement, il faut noter le risque d'altération des structures
cellulaires algales par le passage dans les tubes des condenseurs (effets mécaniques et
thermiques). Cette altération peut influer dans une proportion non appréciée sur la valeur nutritive
du stock phytoplanctonique.

L'analyse planctonique directe a été réalisée dans le cadre général d'études au sein du centre
de recherches en écologie de I'Université de Metz sur la Moselle et certains de ses affluents
(WILLE, 1988; Gtcrrl'Jx, 1992). Pour le phytoplancton, les valeurs enregistrées à Argancy, un
peu en aval du rejet de la "lagune" dans la Moselle, font apparaître des valeurs comprises entre
5000 et 45000 cellules/ml (eutrophisation) selon les saisons. On y reconnaît des algues
unicellulaires non siliceuses, des diatomées, des algues filamenteuses et même parfois des
cyanophycées.

Les observations concernant le zooplancton et la bactériologie (Université de Metz, U,E.R.
d'écologie, 1976) sont concordantes avec les données bibliographiques sur les impacts thermiques
(Association Française pour I'Etude des Eaux (AFEE), 1980). De par le régime alimentaire
essentiellement phytophage de Bithynia, il est peu probable que ces deux composantes de
l'écosystème agissent de façon sensible sur la biologie de Bitltynia; elles n'ont donc pas été
développées dans cette étude. Pour les résumer, on observe d'une façon générale que le
zooplancton est plus abondant et plus diversifié en secteur échauft, en dehors de la période
estivale pendant laquelle I'augmentation excessive de température devient un facteur limitant.

Quant aux résultats bactériologiques, ils sont relativement indépendants de l'échauffement du
milieu, tout au plus observe-t-on épisodiquement des pics de développements bactériens.
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3 4 BENTHOS

Les données proviennent des diverses études menées par les équipes du laboratoire
d'écologie de I'Université de I\/ETZ et PACKA-TCHISSAMBoU (1976) en particulier.

Selon ces études, le peuplement benthique rencontré est celui des milieux d'eau douce lents,
correspondant au potamon mésosaprobe. C'est dans le secteur échauffé que le benthos est le plus
abondant et le plus diversifié en période hivernale (féwier).La situation s'inverse en été, avec un
secteur naturel plus riche et plus diversifié. Dès awil, en secteur échauft, certains taxons
régressent (Asellus) alors que d'autres au contraire deviennent prédominants (Planaires,
Oligochètes, Diptères), conduisant à un peuplement benthique peu diversifié et déséquilibré. Ces
résultats sont en accord avec ceux d'études ultérieures sur d'autres sites (AFEE, 1980).

C'est en 1976 (PACKA-TCHISSAMBoU) sur le site de La Maxe que le premier comptage de
B. tentaculata a été réalisé. L'examen de la courbe (figure 3) révèle l'existence d'un décalage des
pics de population très marqué entre le secteur échauft (maximum en mai-juin) et le secteur
naturel (maximum de juillet à septembre). Par ailleurs, il ressort de cette étude que le protocole de
récolte est très important; I'efficacité des substrats artificiels utilisés dans cette étude est
irrégulière, et la prospection des substrats naturels ou considérés comme tels n'est pas toujours
aisée quant au respect de la surface exploitée. Cet aspect du protocole de récolte sur le terrain
n'est toutefois pas particulier à ce site (MORETEAU, 1985; Cosrn-FmuRy, l99l).

Figure 3: Variations saisonnières d'abondance de Bithynia au niveau des secteurs naturels et
échauffés (d'après PACKA-TcHrssAMBou, 197 6)
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4. ETUDE DE LA REPRODUCTION
DE BITHY]YIA TENTACULATA L

EFFETS DE L'ECHAUFFEMENT
DU MILIEU
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4.1 GENERALITES

4.1.1. Caryot:rpe de Bith)tnia tentaculata àLaMaxe (figure 4 page32)

Afin de lever toute ambiguité sur la définition systématique des individus récoltés à La

Maxe, j'ai été amené à réaliser le caryotype de Bithynia tentaculala colonisant ce site.

L'analyse caryotypique que j'ai effectuée a été conduite selon un protocole mis au point pour

les planaires (Krllnn, l98l) et testé avec succès par ailleurs sur des arthropodes. L'animal est
extrait de sa coquille, et le dernier tour de spire disséqué contenant la gonade est placé dans une
solution tampon de KCI hypotonique. La fixation est réalisée, par immersion, dans du liquide de
Clarke. Après un squash en milieu acide et passage sur carboglace (ManToJA ET MARTOJA,

1967),les préparations sont colorées à I'orcéine acétique. Ainsi le protocole que j'ai adopté est un
peu diftrent de celui de CnuNc PYUNG Rlra (1984) qui s'inspirait des travaux de BuncH (1960

et 7982), y incluant des inhibiteurs du fuseau de division? courarlment utilisés pour les caryotypes
humains (Velban). Les individus que j'ai étudiés (6 mâles et I femelle) provenaient du canal
échauffé (température = 18oC à la date du 29110190) et avaient été maintenus l0 jours en élevage
au laboratoire à 2loC. Cette stabulation devant permettre une activité mitotique suffisante au
niveau des gonades pour ne pas avoir besoin d'utiliser d'inhibiteurs fusoriaux.

Les chromosomes de B. tentaculata sont très petits (2,2 p max) et l'observation au
microscope nécessite un grossissement d'au moins 2000 fois. Bien que I'analyse centromérique ne
soit pas des plus aisées, je peux conclure à la similitude des caryotypes que j'ai obtenus avec ceux
donnés par Cntxc PYUNG Rwt pour les souches européennes (cf tableau n"2 page l2).

Le caryotype des individus de La Maxe est donc n : 17, en accord avec les données
bibliographiques, et la balance chromosomique, comme on pouvait le présager, est du type
européen selon la définition de CnuNc PYLJNG RIM (1984), c'est à dire 3 paires de chromosomes
métacentriques, l0 paires de chromosomes submétacentriques et distaux, et 4 paires de
chromosomes acrocentriques et punctiformes.
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Figure 4: Caryotype de Bithynia tentaculata à La Maxe
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4 .1 .2 .

L'étude de fa reproduction de Bithynia tentaculata en milieu échauffé a été menée:
- par I'observation, sur le terrain, des périodes d'accouplement, de ponte et d'apparition

des jeunes nouvellement éclos ;
- par l'étude histologique des gonades, dans le but d'évaluer I'effet de l'échauffement sur
la taille individuelle correspondant àramaturité des gonades

-par I'observation d'élevages au laboratoire, à températures choisies,
détermination des délais de maturation aboutissant à l'éclosion.

Les résultats de ces observations ont été confrontés aux données de la
I'aptitude reproductrice individuelle face à l'échauffement du milieu a été précisée.

avec ponte et

bibliographie et

4.2.I.. Accouplements

Cet événement, limité dans le temps, ne peut être observé sur le terrain que de manière
fortuite et aléatoire; les données bibliographiques sur cette étape du cycle reproducteur sont
succinctes et parfois contradictoires. LnLy (1953) indique une période d'accouplements se
déroulant au cours du printemps et du début de l'été, alors que TASHRo (lgs2) indique une
période d'accouplements en fin d'été et début d'automne.

En secteur naturel (non échauffé), j'ai observé des accouplements depuis le mois de mai, et
ce jusqu'en juillet. En milieu échaufié, de nombreux accouplements sont observables dès le mois
de mars. Ainsi en mai 78, par exemple, les mâles montrent un pénis bien développé en milieu
échauft, alors qu'en secteur naturel chez les mâles observés, cet organe est plus réduit. A La
Maxe, je n'ai pas observé de période remarquable d'accouplements, mais seulement une période
d'accouplements plus ou moins étendue dans la saison de reproduction. Cette période
d'accouplements survient après le réchauffement du milieu aquatique, lorsque la température de
I'eau atteint une valeur voisine de l5oC. Cela traduit soit I'existence d'un seuil thermique en valeur
absolue, soit I'existence d'un seuil thermique correspondant à une énergie thermique équivalant à
la sommation de degrés par jour. En tout état de cause, la période d'accouplements en secteur
échauft est nettement plus précoce qu'en secteur naturel non échauffé.
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4 2.2. Pontes

Le tableau no6 récapitule I'ensemble des observations réalisées de 1977 à 1980

Iabb*":e_Pontes observées sur le site de La Maxe

/ : pas d'obscrvalions notccs
0 : pas de pontes obscrvccs
I : quelques pontes préscntes

3 ; illi l,:î:ff;-.,,
La comparaison du calendrier d'apparition des pontes avec celui des événements climatiques

(figure 5a et $3.2.2.) fait ressortir qu'en milieu naturel c'est le réchauffement des eaux au delà de
l0'C/ l5'C qui est le facteur dominant.

Figure 5a: Pontes dans le secteur naturel et le secteur échauffé de 1977 à lgTg et température de
I'eau
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- secteur échauft:
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En 1977 le réchauffement est précoce, et on observe des pontes sporadiques dès le mois de
mars. En 1979 le réchauffement des eaux est tardifl, mais rapide et cela se traduit par un flux
croissant de pontes, uniquement dans le courant du mois de mai. Dans tous les cas, l,optimum de
ponte se situe toujours en mai-juin en secteur naturel.

Je n'ai pas observé de ponte en août en milieu naturel non échauft alors que des flux de
jeunes individus, nouvellement éclos semble-t-il, soient encore présents (cf $ 5.1.4.3.). Ainsi, si
PINEL-ALLOLJL (1971) observe des pontes de juin à août et même octobre-novembre, Ltr-Ly
( 1953) d'avril à août, de nombreux autres auteurs limitent cette période de ponte de mai à juillet,
avec un optimum en juin (MATTICE,|972; YouNc, 1975; VrNcEr.t-t et al, l9g1), ce qui
correspond mieux à mes propres observations en secteur naturel (figure 5b et 5c page 36).

Le paramètre température a un rôle majeur.et VAILLANCOuRT (1975) note que
l'échauffement observé en aval du rejet de la centrale de Gentilly (Québec) pourrait expliquer la
ponte précoce de mars.

Mes observations en secteur échauffé corroborent tout à fait cette hypothèse. En effet, en
milieu échauffé (figure 5a page 35), les températures minimales observées en hiver sont de 14-
l5oC; ceci permet une première ponte importante dès mars (figure 5c page 36), suivie d'un
deuxième épisode de pontes à partir de juillet. Cette grande plasticité dans la période de ponte
semble également confirmée par CuuNc PYTJNG RrM (1984) qui a observé en laboratoire des
pontes en mars pour des individus provenant d'Allemagne et en août pour des individus provenant
du Portugal (température d'élevage de 25 àLZ7"C).

Si I'on évalue la quantité cumulée de pontes sur une saison de reproduction, on constate
qu'en secteur échauffé, la ponte est sensiblement plus importante (figure 5d page 37).
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Figure 5b. Comparaison des pontes en secteur naturel et en secteur échauft sur trois années

3

2,5

2

1,5

1

0,5

0
r978

semaine

- - - -D -- - naturel -=_l- echauffé

Figure 5c: Indices moyens de pontes observabres entre 1977 et l9g0

|  2  |  2  |  2  t  . .  2  |  2  |  2  |  2nrars avril nlaa juin juittcl 
- 

oout scptcnrbrc

Figurc 5: Indiccs nroycns dc pontcs obscrvablcs crrtrc l9?7 ct 19E0.
valcurs dcs indiccs:0 =p;rsdc porltcs; | =quclqucs pontcspréscntcs;2 =pontcspréscntcs; I =pontcs trcsabonda,tcs

q)

ê)
I

qulnz.tt nc

nrois

pontc cn nrilicu réchauffé
ponlcs cn rnilicu naturcl



3 7

Figure 5d: Pontes et pontes cumulées à partir des indices moyens observés sur quatre années
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En conclusion, on peut considérer que le passage de la température de I'eau de lgoC à
l5oC est un seuil en deçà duquel les pontes ne sont pas observées (figure 5a page 3a-35); il s'agit
là d'une valeur-repète in situ. Ce type de régulation est observé chez d'autres gastéropodes, y
compris terrestres. Chez Helix aspersa,la température et la photopériode interviennent dans le
déclenchement des phases de la reproduction (Er.mE et al, l9g2; LauRrNr et al, l9g4: GoMor
P ' et al' 1988; AUPINEL, 1990), mais la température conserve une action trés sensible (GoMoT p
et al' 1990; DAGUZAN, l98l et l99l) avec une valeur seuil pour l'activation sexuelle entre 15 et
20oC. Il est intéressant de remarquer que Bithynia et Helix, qui ne partagent pas le même milieu,
ont conservé une base de régulation trés comparable,

Chez Lymnaea auricularia et Semisulcospira libertina (gastéropodes aquatiques
pulmonés), la photopériode et le préferendum thermique sont également coactifs (Rosserr el a/
1990), de même que chez Lymnaea stagnlis (BoHLKEN et JoossE, l9g2; JoossE, l9g4;
BOHLKEN et al, 1986). C'est aussi le cas pour Lymnaea peregra selon LAIæERT (lgg0) qui
indique que la température reste toutefois prépondérante, et que I'optimum thermique se situe
entre 15 et 20"C- C'est également I'avis de De Wrr (1967, in Lelæenr, 1990) concernant
Lymnaea et Physa. D'autres gastéropodes, coûrme Bulinus truncatus, ont une activité
reproductrice indépendante de la photopériode (BAyoMy et JoossE, 1987). Sur le site de La
Maxe, la photopériode est commune aux deux secteurs étudiés, et la diftrence de réponse
observée chez Bithynia peut donc bien être mise en relation préferentiellement avec la
température.
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4.2 .3 ,

La date d'éclosion exacte in situ est difficile à définir en termes de jours précis. Sur le
terrain, en effet, la simple observation visuelle des pontes ne permet pas de déterminer facilement
l'âge des æufs et leur stade d'évolution. Les deux événements les plus repérables sur le terrain sont
la présence de pontes et la présence des jeunes nouvellement éclos. Ces derniers, cependant,
lorsqu'ils sont décelés, mesurent en général déjà plus de l,5mm. Lataille à l'éclosion des Bithynia
est comprise entre 0,8 et 0,5mm (Marncn, 1972; Y*IATRACHUE, Igg2). Il faut admettre
qu'entre l'éclosion proprement dite des jeunes et leur observation effective sur le terrain se place
une période de croissance dont il est difficile de préciser la durée exacte en nombre de jours. Les
dates d'observations relevées sur le terrain ne sont que des indications qui perrnettent seulement
de noter les événements biologiques en cours de réalisation, sans préjuger des limites exactes de
début et de fin de ces phases.

Pour évaluer plus exactement la durée d'incubation des oeufs d'une part, et de croissance
initiale des jeunes entre 0,8mm (taille à l'éclosion) (Merrrce, lgTz) et 15/2mm d'autre part, j,ai
réalisé des élevages en laboratoire à température constante ($ a.3.). La taille de 1,5/2 mm
correspond à la taille où I'animal possède une coquille comparable à celle de I'adulte.

En milieu naturel, il y a les variations saisonnières et journalières des paramètres physico-
chimiques, et notamment de la température qu'il n'est pas possible de recréer facilement en
laboratoire. En conséquence, la comparaison des durées observées sur le terrain et en laboratoire
ne pourra se faire qu'en tenant compte de I'approximation des conditions de laboratoire par
rapport au milieu naturel. Les résultats du laboratoire sont une aide à la compréhension des
évènements du milieu naturel, sans les reproduire fidèlement.

Mes observations sur les durées de ces deux phases cumulées en milieu naturel et échauffé
sont présentées dans le tableau n"7 et les graphes ci-après (figures 6a et 6b page 39).

Tableau no7: Incubation des æufs et croissance de l'éclosion à 1,5/2mm in situ

t977 1978
Milieu non

échauffé
60jours ( l5oC + 3)

40 jours (20"C +2\
45-55 jours (l8oC + 3)
20-30iours (22'C + 1)

Milieu échauft
30-35 jours (20oC + 2)
20-25jours (25-30'C)

35-45jours (20'C + 2)
20-25 jours (25'C +ou-2)

moins de l7 iours (28-29.C)
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Figure 6a' Périodes d'observation de pontes, d'apparition de jeunes, et tempéraures moyennes
enregistrées, en 1977

Figure 6b' Périodes d'observation de pontes, d'apparition de jeunes, et températures moyennes
enregistrées, en 1978
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En milieu échauffé, on remarque une moindre variabilité de la durée de la période
d'incubation et de croissance initiale, que I'on peut estimer globalement à 30 + l0 jours pour des
températures comprises entre 15"C et 25"C. En secteur naturel, la durée de ces deux phases
successives évolue au cours de la saison. En début de période de reproduction (avril-mai), on
observe une durée approximative de 50-60 jours pour des températures de I'eau qui évoluent de
10"C à 20"C. Par contre, en fin de saison reproductrice (période estivale), la durée de ces deux
phases (incubation des oeufs puis croissance des jeunes jusque 1,5-2mm) se réduit à 30-40 jours
avec une température de I'eau qui atteint et dépasse 20 "C. C'est l'équivalent de ce que I'on
observe dans le secteur échauffé pour des températures comparables.

Mes résultats sont concordants avec ceux de nombreux auteurs qui s'accordent pour situer
la période de ponte, dans des milieux équivalents au milieu naturel de La Maxe, principalement en
juin, et I'apparition des jeunes en juillet-août (PTNEL-ALLSuL, l97l; yoLjNG, 1975; VTNCENT et
al, l98l; TASHIRO, 1981). C'est ce que j'ai observé à La Maxe, dans le secteur naturel non
échauft.

Le laps de temps (2 mois environ) séparant la ponte de l'apparition des jeunes laisse
supposer une période d'incubation d'au moins un mois. MATTICE (lg71) estime que l'éclosion,
dans le lac oneTda (Etats-Unis), se produit environ quatre semaines après la ponte. De même,
LATcmoRD (1925) cite des durées de I'ordre deZ0 à 25 jours.

A La Maxe, dans le secteur échauft mes observations montrent que le temps entre le début
de la période de ponte et les premiers jeunes observables se réduit. Le flux des jeunes s'observe
régulièrement de I mois à 1,5 mois après la ponte, alors qu'en secteur non échauffé, ce temps
avoisine et même excède 2 mois en période initiale de reproduction lorsque la température du
milieu passe de 10 à 20.C.

Après avoir exploré cette phase du développement de Bithynia sur le terrain, j'ai complété
et précisé les résultats en réalisant une série d'expérimentations en laboratoire.

4.3. l. Conditions d'expérience

- Modules d'élevage (schéma n"l)

J'ai utilisé des cristallisoirs en verre de 190 mm de diamètre, ayantune capacité maximum de
2 litres' Un volume d'eau de 1,5 | par cristallisoir avec aération par bulleur a été retenue. Une
vingtaine d'individus par cristallisoir peuvent ainsi être mis en élevage.

CHUNG PYUNG RIM (1984) utilise un ensemble comparable, en précisant que la forme des
aquariums est indifférente, de même que la nature des substrats offerts (limons, sables, graviers,
cailloux, plantes diverses). KnuarnecHuE (1982) utilise un système de cristallisoirs en matière
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plastique (22 cm de diamètre, 9 cm de haut) rempli auzt3, en ajoutant I cm de limons au fond de
chaque cristallisoir.

Le schéma nol montre la disposition des cristallisoirs dans un bain thermostaté, permettant

ainsi de suivre au choix soit des pontes et éclosions, soit la croissance d'une soixantaine
d'individus, à température constante.

Schéma nol: Installation d'un module d'élevage pour Bithynia tentaculata enlaboratoire
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Les cristallisoirs sont recouverts d'un couvercle, limitant au maximum l'évaporation. De
même, I'unité thermostatée est recouverte également d'un couvercle transparent aux mêmes fins.
Pour des raisons pratiques, deux unités sont nécessaires, I'une en utilisation effective, I'autre
identique fonctionnant, sans animaux, en stabulation, permettant environ toutes les semaines les
transferts des lots d'animaux en milieu neuf non contaminé par les rejets physiologiques, sans
chocs thermiques ni perturbations.

L'eau d'élevage utilisée dans un premier temps fut de I'eau minérale Volvic facilement
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disponible au laboratoire, et utilisée pour les cultures de Chlorelles servant de nourriture à
Bithynia. Toutefois, la trop faible minéralisation de cette eau (5o2 français) était un risque de
facteur limitant pour un élevage de moilusques à coquille calcaire.

Ceci m'a conduit à la remplacer par de I'eau provenant d'une source en pied de côte de
massif calcaire, en vallée de Moselle (Corny-sur-Moselle). Après stabulation, la qualité de cette
eau est assez voisine de celle de Moselle, avec un pH de 7,5, une dureté de 34o5 et une
conductivité de 470 ps/cm, mais avec une transparence nettement plus satisfaisante que celle de
I'eau de Moselle, facilitant I'observation en laboratoire.

- Protocole expérimental

Pour mes expérimentations, j'ai utilisé :
- 22 adultes, placés à l6"C
- 24 adultes à 20oC
- l5 adultes à 25oC.
Les individus mis en élevage ont été prélevés dans le milieu naturel (canal froid), en mai. Au

moment du prélèvement, la température de I'eau était de l6,5oc. Pour éviter les chocs thermiques,
le passage des individus de l6,5oC à20 et25oC s'est fait progressivement, en une semaine.

Pour avoir un sex-ratio équilibré des lots mis en élevage, les individus qui ont été récoltés
provenaient de boîtes d'élevage mises en place in situ et dans lesquelles des accouplements et des
pontes étaient observables. Ce sont les grands individus et, plus particulièrement ceux accouplés,
qui ont été prélevés et mis en élevage au laboratoire (Ce protocole permet d'espérer un sex-ratio
équilibré).

Selon VINCENT et GAUCffiR (1983), le nombre de femelles diminue avec l,âge de la
population quand celle-ci est homogène. Les observations que j'ai réalisées par dissection n,ont
pas révélé statistiquement de déséquilibre marqué du sex-ratio dans le peuplement du secteur
naturel. c'est à partir de ce peuplement que j'ai constitué mes lots d'élevage.

En revanche, des observations menées en parallèle en milieu échauft montrent que le sex-
ratio semble plutôt en faveur des femelles, ce qui va à I'encontre semble-t-it des observations de
vwcnNr et GAUCTfrR (1983), mais les populations échantillonnées ne sont pas à priori
homogènes en âge, condition évoquée par les mêmes auteurs. par ailleurs, ma détermination du
sex-ratio n'est qu'approximative dans la mesure où je I'ai réalisée en tirant des individus au hasard
dans chacun des lots, et que j'arrêtais mon exploration lorsque les deux sexes étaient représentés.

La détermination du sexe étant basée sur la présence du pénis, il est possible enfin qu,un
certain nombre d'individus classés femelles, étant dépourvus de pénis, puissent être des mâles dont
les organes génitaux ont involués, disparus, ou tout simplement ne se sont pas développés.

NEUHAUS (1940, in Ln BRETON lg7g) indique que, s'il n'a pas observé de régression du
pénis chez Bithynia mâle parasité par des trématodes, il est incontestable en revanche que le pénis
peut ne pas-apparaître chez des mâles castrés par parasitisme. Il y a donc là une source d,erreurs
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possible lors de la détermination du sex-ratio, en se basant simplement sur la présence de pénis,

s'il y a un parasitisme important de la population, ce qui n'est pas le cas sur le site de La Maxe.
Pour obtenir les pontes, les géniteurs ont été placés dans les modules décrits av paragtaphe 4.3.1.,
avec dans les cristallisoirs des substrats constitués par des morceaux de briques et de pierres
assurant des surfaces protégées de la lumière et disponibles pour la ponte.

Les adultes ont été retirés des cristallisoirs à la fin de la période de ponte,c'est-à-dire lorsque
le nombre de pontes comptées tous les 3 ou 4 jours n'a plus augmenté.

La densité de population par cristallisoir est compatible avec une activité biologique
harmonieuse_ (Gneenr et al, 1986).

4.3 2. Résultats

4.3.2.1. Durée et efficacité de la ponte en fonction de la température

Les tableaux et courbes ci-après (tableaux no 8,9,10, figures 7,8,9) représentent le nombre
d'ceufs pondus en fonction du temps et de la température (période d'observation: du 13105 au
17 /06, soit 35 jours).

Tableau no8. Nombre d'æufs en fonction du temps (valeurs cumulées)

Lots d'adultes en
élevage (mâles et

femelles)

Temps en jours

Temoératures

0 6 8 l3 20 27 35

22 l6oc +.zoc 0 l0 42 94 148 148 148
24 20"c 0 40 105 204 250 295 300
l5 25"C 0 45 48 ll7 t22 130

Figure 7: Nombre d'æufs pondus, valeurs cumulées dans le temps
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Tableau no9: Nombre d'æufs pondus par intervalle de temps

Figure 8. Nombre d'æufs pondus par intervalle de temps
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Tableau no10: Nombre d'æufs pondus par jour (et par individu)

Figure 9: Nombre d'æufs pondus par jour (et par individu)
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Lots d'adultes en
élevase

Nbre de jours
Temoératures

6 2 5 7 7 8

22 l60c IO 32 52 54 0 0
24 20"c 40 65 99 46 45 5
15 250C 45 J 69 5 l0

I
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Effectifs
Iots

Temps en
jours

Températures

6 8 l 3 20 27 35

22 l60c 1.6(0.07) r6(0.7) r0.4(0.47\ 7.7(0.3s) 0 0
24 20"c 6.7(0.28\ 32 .5( l .35)19.8(0.83)6.6(0.28) 6.4(0.27\ 0,6(0,03)
l 5 25"C 22.s(r,5' l0.6(0.04) 9.9(0.6) 0.7(0.05) l .8s(0.  l4)
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L,analyse de ces résultats révèle que c'est à 20"C que la ponte en laboratoire est la plus

précoce, la plus longue et la plus performante'

Lorsqu,on s'écarte de cette température optimale, la période de ponte est plus réduite, plus

tardive et moins prolifique. Il semble qu'à r6oc la cinétique de cette période reste régulière et

comparabrc à cele observée à zo"c, mais à z5'c I se produit des irrégularités, traduisant

vraisemblablement un ou plusieurs effets perturbateurs'

4.3.2.2. Estimation du taux de fecondité

Les résultats que j'ai obtenus en laboratoire sont regroupés dans le tableau nol l '

Tableau n"l l:

Nombre d'oeufs
Adultes en éleva
Fécondité.
Nb d'oeufs/individu

Gnnnnr et at (L986) aboutissent à des résultats très voisins, le nombre de jeunes par adulte

en élevage in situ étant compris entre 2,3 et 13,8 selon la densité de population dans les cages et

le type de nourriture apporté. Tasnno (1981) obtient des résultats plus élevés avec 158 à 175

oeufs/anlfemelle en élevage en cage dans le milieu naturel. En laboratoire, la fecondité

expérimentale est seulement de 66 à 87 oeufs par femelle, soit 50Yo de moins au minimum'

VTNCENT et GAUCpR (19s3) avancent quant à eux des chiffres plus élevés également, compris

entre 36,7 et 208,1 oeufs pondus par indMdus. On remarque dans ce cas une très grande

amplitude des résultats; ceux-ci correspondent à des résultats en cages in situ, avec'

- des conditions physico-chimiques variables selon diftrents élevages, notamment en

températures (3"C<e<24,5oC; 6,5<pH<7,8 ; 1O5<Conductance<245 ps/cm2 ; 8<Ca#<60 mg/l)

- des populations d'âge homogène (1, 2 ou 3 ans) selon les cages d'élevage

- une période de ponte étendue (7 mai au 28 août soit I l3 jours).

En absence de données particulières, il est permis d'évoquer, outre les conditions physico-

chimiques, des déséquilibres dans le sex-ratio des lots mis en cage pour expliquer une telle

amplitude des résultats.

La fécondité est maximum dans les populations de 2 ans situées dans des milieux bien

minéralisés et légèrement basiques. Mes résultats (élevages en laboratoire) sont donc concordants

avec ceux de Gil-ennr et VINçENT (1986) (élevages in situ), mais très inferieurs à ceux de

VTNCENT et GAUCHER (1983) (élevages également in situ). TASHIRO et cOrUaN (1982)'
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VTNCENT et GAUCÆR (1983) et LODGE (1985) ont montré que le taux de fecondité des femelles
variait avec l'âge de celles-ci, la fécondité étant maximum pour des individus âgés de 2 ans au
moins. C'est en effet à l'âge de 2 ans que chez les femelles I'activité métabolique au bénéfice de la
fonction reproductrice est maximum (Tesmno, l98l , VINCENT et GAUCIIEn" 1983). Mais
TASHIRO ( 198 I ) signale une fécondité réduite de plus de 50% en laboratoire.

Mes résultats indiquent une corrélation très nette entre le taux de fecondité et la
température (figure 10), I'optimum de température se situant à20"C. Lorsqu'on s'éloigne de cette
valeur optimale, le taux de fecondité décroît, de façon inégale selon le sens du gradient de
température; c'est le refroidissement de I'eau qui est le plus pénalisant.

Figure l0: Evolution de la fecondité par individu en fonction de la température de I'eau (élevage
en laboratoire)

16  0c 20 "c
tenrpérature oC

Pour que ces trois résultats soient comparables, il faut admettre que dans chacun des trois
élevages la proportion de femelles est identique. Les trois lots ayant été constitués à partir d'une
même population, selon le protocole décrit au paragtaphe 4.3.1., on peut considérer que cette
condition est réalisée et que les résultats obtenus sont comparables entre eux. Si I'on considère un
sex-ratio de l/2, on aboutit à une production d'oeufs par femelle qui est de:

- 13,4 oeufs par femelle à l6.C
- 25 oeufs par femelle à20oC
- 17,2 oeufs par femelle à25oC.

Le calcul de l'écart-type n'est pas significatif sur un tel échantiltonnage ; néanmoins dans
chacune des trois populations, il y a au minimum I femelle et au maximum l}oyo de femelles. ce
qui aboutit à l'amplitude possible suivante (tableau nol2).
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160C 200c 25"C
Oeufs 148 300 130
Si une seule femelle
alors ftcondité:

148 300 130

Si I00oÂ de femelles
alors fécondité:

148122:6,7 300/24: 12,5 130/15 :  8,6

Si le sex-ratio est
équilibré (50% de
femelles, 50% de
mâles) alors fecondité

13 ,5 25 17,3
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Tableau n"12:

Compte-tenu du protocole de récolte des individus mis en élevage en laboratoire ($ 4.3 l.),
c'est un sex ratio voisin de l'équilibre dans chacun des trois lots qui est le plus probable.

Dans le type de situation où il n'y aurait qu'une seule femelle, on retrouve des résultats rap-
pelant ceux de VINCENT et GAUCHER (1983). Il est donc certain, quelle que soit I'incertitude sur
le sex-ratio, que la température et la fecondité sont étroitement liées.

4.3.2.3. Taux d'éclosion et de survie

Les principaux résultats obtenus sont regroupés dans le tableau nol3a.

Tableau n"l3a:

Nb d'oeufs
pondus

Nb de jeunes
éclos

Pourcentage
d'éclosion

Survie des
jeunes à 28

iours

Pourcentage
de survie

l6"c 148 75 50.7 54 72
20"c 300 0 0
25"C 130 130 100 126 97

Si le taux d'éclosion est de 100% à 25oC, il ne dépasse guère 50% à l5oC. L'absence
d'éclosion à 20"C est un résultat aberrant pour une raison que je n'ai pas pu préciser, mais
vraisemblablement étrangère à la température. Une absence de fecondation des æufs est
hautement improbable, Une contamination bactérienne peut par contre aboutir à ce résultat,
comme cela a déjà été observé chez I'escargot (CroMor L., communication personnelle) (voir
également $ 5.2.7 page 124).

Le taux de survie à 4 semaines permettant la croissance initiale est excellent à 25"C, mais à
15"C' les résultats sont moins probants, avec seulement3l4 de survivants. Ces résultats indiquent
un effet nettement favorisant de l'échauffement de I'eau à 25oC, par rapport à un milieu à 15"C. I
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reste que les conditions imposées en laboratoire sont artificiellement constantes et ne reproduisent
que très imparfaitement les caractéristiques du milieu naturel, induisant ainsi leurs propres
artéfacts, ce qui est déjà évoqué par DlicuzAN (1982).

Il est tiès probable que c'est dans le domaine des conditions expérimentales qu'il faut situer
I'explication des résultats aberrants obtenus à20'C.

4.3.2 4. Temps d'incubation des oeufs

Le temps d'incubation des æufs en laboratoire est déterminé comme étant la durée qui
sépare le début de la ponte du début des éclosions. Naturellement, pontes et éclosions s'étalent
respectivement sur plusieurs jours et j'ai conduit mes observations du l3 mai au l6 juillet, soit sur
64 jours. L'observation étant discontinue, il y a inévitablement une certaine incertitude quant au
moment précis où débute chacune des deux étapes. Le tracé extrapolé des courbes d'évolution à
partir des données discontinues permet de réduire partiellement cette zone d'incertitude. La
chronologie des éclosions issues des pontes obtenues en laboratoire est indiquée dans le tableau
nol3b (page 49).

Figure I la: Nombre cumulé d'æufs (trait plein) et éclosions (pointillés)

Les æufs pondus à20"C ne sont pas représentés, ils n'ont abouti à aucune éclosion.
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Cette figure reprend les données de la figure 7 page 43, complétées par les éclosions
observées (tableau n' I 3b).
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Tableau l3b: Eclosions issues des æufs pondus en laboratoire

Il ressort de mes observations que la durée d'incubation des æufs est comprise entre 37 et
4l jours à 17"C (+ l), et seulement de 24 à 27 jours à 25"C. PINEL-ALLouL (1969) donne 15
jours à 28"C et CHUNG PYUNG Rh4 (1984) seulement lz-l4jours à 25-27"C avec un éclairage
continu. KRUATRACHUE (1932) avance même l0-l2jours à 27-2goc mais pour une espèce
voisine, Bythinia siamensis. Mes résultats sont moins optimistes que ceux déterminés par ces
auteurs, mais mon protocole, notamment thermique, n'est pas exactement le même non plus.
Néanmoins, si I'on essaie de corréler I'effet de la température et la durée d'incubation, on constate
qu'il peut exister entre ces deux paramètres une relation soit linéaire du type y : -ax + b, soit
exponentielle y = -ex + b. C'est cette deuxième fonction qui s'ajuste le mieux aux points
expérimentaux obtenus. Quel que soit le type de corrélation, il semble exister une température
létale comprise entre 29-30"C et 35oc, au-delà de laquelle les éclosions ne sont plus possibles.

Figure I lb: Température et incubation des æufs (données personnelles à l7"C et ZsoC,
données bibliographiques entre Z5oC et 30"C)

Pinel Alloul (1979)
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4.3.2.5. Phase de croissance initiale (de la taille d'éclosion, soit 0,8 mm, à 1,5-2 mm)

Les résultats que j'ai obtenus, en laboratoire, pour la période initiale de croissance, qui fait
passer I'animal de la taille d'éclosion, soit 0,5-0,8 mm (Marrrc1, y7T7,KRUATRASHUE, l9g2), à
1,5-2 mm environ où la coquille perd son aspect juvénile transparent pour prendre celui coloré de
I'adulte, sont regroupés dans le tableau n"14. Ils ont été obtenus en çonstituant deux lots
équivalents d'individus à partir des populations ayant éclos en laboratoire.

Tableau nol4:

Température de I'eau l7"c + 1 25"C
Période de mesure date d'éclosion + 4l lours date d'éclosion + 28 iours

Nombre d'individus observés
par classe de taille de 0.5 mm

I mm< 4 individus ( 1,5 mm
1,5<10<2

2<21<2,5
2 ,5<72<3
3 <  I  <3 ,5

soit 48 individus

I mm< 2 individus ( 1,5 mm
1,5  <  72  <2

2<79<2,5
2 ,5<L7<3

soit 50 individus

On peut remarquer que 24 individus sur 48 ont une taille qui atteint ou dépasse Zmm en 4l
jours à l7"C + I tandis qu'à 25oC, il ne faut que 28 jours pour que 36 individus sur 50 en soient
au même stade. Alors qu'à l'éclosion les tailles sont homogènes, on constate qu'une grande
dispersion de taille caractérise rapidement chacun des deux lots, dispersion qui se traduit par un
écart-type qui passe de pratiquement 0 à plus de 0,4. Le phénomène s'observe également chez H.
qspersq (DecuzeN, 1982), et I'auteur évoque la possibilité d'une forte compétition alimentaire. Si
I'on calcule une taille moyenne pour chaque lot et que I'on calcule le temps moyen mis pour
atteindre la taille de l,5mm (taille qui correspond à un bon repérage sur le terrain), on obtient les
résultats qui sont présentés dans le tableau n"15.

Tableau noi 5: temps de croissance de l'éclosion (0,g mm) à 1,5 mm

Températures l7"C + | 25"C
- Nombre d'individus
- Durée d'observation
- Taille moyenne du lot
- Taille du plus petit
- Taille du plus grand
- Ecart-type
- Temps estimé pour atteindre la taille de l,5mm:
. temps moyen (maxi) (taille moyenne / temps)
, temps minimum (taille maximale / temps)
soit approximativement

48
4l jours
2,2lmm

1,25
3,25
0,47

27,8 jours
18,9 jours

23 * 4 isrtt

50
28 jours
2,26mm

1,25 (compétition alimentaire?)
) 1 5
_ ) .  e

0,43

18,6 jours
15,3 jours

l7 + 1,5 loutt
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Le gain de temps moyen est de plus de 33% à 25oC pour atteindre la taille de 1,5mm. Si I'on
admet que la croissance très lente des plus petits individus des lots chez Bythinia tentaculala peut être
due à un manque de performances pour accéder au stock alimentaire comme chez H. aspersa
(DAGUZAN 1982), il n'est pas judicieux de tenir compte de ces individus pour calculer le temps moyen
de croissance pour atteindre la taille de 1,5mm et de corréler ce temps à la température. Il y a possibilité
dans ce cas d'interférences entre deux paramètres, et les résultats ne sont pas interprétables avec
suffisamment de sécurité. De plus, en conservant les plus petits individus du lot dans le calcul de la taille
moyenne du groupe, on introduit un coefficient d'erreur, lorsque I'on corrèle cette taille moyenne
uniquement au facteur température. Il est donc plus sûr d'utiliserlataille moyenne du lot comme taille
quasiment minimale, valeur que I'on peut, dans ce cas, corréler à la température seule sans risque trop
importants d'interférences avec d'autres paramètres comme alimentaires par exemple.

4.3.3. Comparaison des données de laboratoire et de terrain

Les résultats issus des observations de terrain d'une part, et des mesures en laboratoire d'autre
part, sont regroupés dans le tableau nol6.

Tableau no16: Temps de développement des oeufs et de croissance jusqu'à 1,5 mm

Température de l'eau l7 'c + I 250C
en

laboratoire
- incubation des oeufs

- croissance de l'éclosion à l,5mm
- TOTAL: . durée moyenne

. durées extrêmes

37-41jours

23 + 4jours
60 à 64 jours
56 à 68 iours

24-27 jours
(Biblio: I5 jours à 28"C
I2-14 .jours à 25-27"C)

l7 + 1,5 ioutt
4l à 44 jours

27.5 à 45.5 iours
in situ

($423 . ,
page 40)

Durée estimée entre I'observation
de pontes abondantes et dejeunes

(1 ,5< t<2mm)
50-60 jours 30 + l0 jours

En m'appuyant sur mes propres résultats, je constate que les temps déterminés en laboratoire
correspondent plutôt aux valeurs supérieures des estimations déduites des observations de terrain, En
intégrant les données bibliographiques de Pnreu.-ALLouL (1971) et CnuNc pynNc Rrv (19g4), les
résultats obtenus en laboratoire sont alors tout à fait concordants avec la durée de maturation et de
croissance initiale estimée sur le tenain. Les conditions stables des élevages de laboratoire ne
reproduisent pas les oscillations thermiques journalières et hebdomadaires du milieu naturel. L'effet de
ces oscillations est difficile à déterminer, et il est donc peu surprenant qu'il n'y ait pas une similitude
parfaite entre les observations sur le terrain et celles du laboratoire.

Il reste que les résultats sont parfaitement cohérents et je peux conclure que le passage de la
température de I'eau de l6-l8oc à 25oC entraine une réduction d'au moins 30%o du temps depuis la
ponte jusqu'à la présence de jeunes individus à coquille d'aspect non juvénile (non transparente) d'une
taille d'au moins l,5mm.
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A.4 MATURITE DES GONADES: HISTOLOGIE

Dans le cadre de mon étude, il était intéressant de savoir si, en milieu échauft la taille de la
coquille correspondant à la maturité des gonades était modifiée. Pour ce faire, j'ai analysé l'état de
maturité des gonades sur des individus femelles et mâles de tailles décroissantes. Les individus étudiés
ont été prélevés soit en milieu naturel, soit en milieu échauft au printemps et en été.

4.4.1 . Techniques d'étude

Après mesure de la coquille et dissection partielle de la coquille pour déterminer le sexe, les
individus retenus sont placés 8 jours dans du Bouin acétique qui agit comme fixateur et décalcifiant. Si
la décalcification est insuffisante, elle est parachevée par un passage de 3 jours dans l,acide
triclrloracétique à 5Yo.lJn certain nombre d'individus femelles de taille réputée bibliographiquement être
sexuellement mature ont été fixés au VINTENBERGER. Après déshydratation et inclusion dans la
paraffine puis coupe à 5 p au microtome, plusieurs essais de coloration ont été tentés, à savoir :

- Hémalun acide de MASSON -éosine
- Coloration de VeN GtpsoN
- Trichrome en un temps
- Hématoxyline de Gnoer

: mâles et femelles

: mâles et femelles

: mâles et femelles

:mâles
Ces choix de coloration permettent une bonne visualisation du matériel nucléaire et cytoplasmique

propre à chacun des deux sexes.

4.4.2. Analyse des résultats

Pn'æl-At-t-oul- a défini (1969) quatre stades de diftrenciation des gonades : 0, l, 2 et 3. Le
stade 0 correspond, du point de we histologique, au stade où I'on ne distingue pas de diftrenciation
dans les gonades. Les stades 1,2 et 3 sont caractérisés de la manière suivante par cet auteur:
- pour le testicule (planche photographique nol):

stade 1: tubes séminiferes avec spermatogonies à cytoplasme clair (sg) et spermatocytes I et II (sc) à
cytoplasme réduit
stade 2: nombreux spermatocytes I et II à granulations chromatiques dans le noyau; spermatides (st)
et spermatozoïdes flagellés (sz) à tête allongée
stade 3: testicule qui occupe les trois derniers tortillons, vésicule séminale bien développée;
spermatozoÏdes dans les tubes séminiferes (ts) et vésicule séminale (non visible ici)

- pour I'ovaire (planche photographique no2):
stade l: ovogonies (og) de petite taille et ovocytes I et II (oc) présents (dans le noyau de l,ovocyte I,
le nucléole est bien visible)
stade 2: ovocytes II à noyau clair et cytoplasme granuleux en majorité
stade 3: ovaire dans I'avant-dernier tortillon, contenant des ovotides (ot) de grande taille, avec noyau
à granulations chromatiques. Les cellules folliculeuses (cf) tapissent le bord de I'acinus ovarien.
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Planche I : Stades de difïerenciation du testicule
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L'analyse histologique a donc été conduite de manière à établir une correspondance entre la
taille de la coquille de I'individu, et la maturité des gonades.(stade 3); les résultats complets sont
donnés en figure l2 et portent sur 79 specimens étudiés en l97g et lg7g.

D'après les données bibliographiques, la maturité des gonades mâles est atteinte pour une
taille de 6-7 mm(Lnr-v,1953) PINEL-ALLOuL (1971) obtient le même résultat et précise que les
femelles sont à maturité à 8 ou 9 mm. vrNcENr et GAUCFIER (19g3) confirment que la taille
optimale pour les femelles est de 8 mm mais que des pontes peuvent s'observer dès 6 mm chez des
femelles dans certaines conditions (pH, conductivité et teneur en calcium élevées).

FiSure l2: Stades de maturité des gonades en fonction de la taille de la coquille
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Mes observations ne m'ont pas permis de mettre en évidence des diftrences très
significatives entre le milieu naturel et le milieu échauffé. Une grande variabilité de tailles
s'observe aux difFerents stades immatures. Ce phénomène est signalé par GnmoND (197g) chez
Viviparus viviparus, prosobranche comme Bithynia. Les spermatozoi,des sont observables chez
les mâles dont la taille est supérieure à 6,5 mm en milieu échauffé et 7 mm en secteur naturel. Les
ovotides sont visibles chez les femelles de taille zupérieure à 7 mm en secteur échauffé et 7,5 mm
en milieu naturel. PrNEL-ALLOUL (1969) signale en outre que si les testicules contiennent des



56

spernatozoïdes toute I'année chez les individus suffisamment grands, chez les femelles réputées de
taille mature les ovotides ne sont observables qu'à la période de reproduction. Il y aurait donc des
successions de phases évolutives chez les femelles ayant atteint la taille reproductrice. Mes
observations en milieu échauffé montrent des femelles aux ovaires contenant des ovotides aussi
bien en avril-mai qu'en juillet-août, indiquant donc une aptitude potentielle à la reproduction tant
que la température ne redescend pas à moins de l5oC.

Il reste que la présence d'ovules ou de spermatozoides ne signifie pas nécessairement une
aptitude complète à la reproduction. puisque le rôle des glandes annexes est également très
important chez les prosobranches ainsi que I'a montré LE BRET9N (lg7g). C'est le système
nerveux central qui détermine et coordonne, par voie endocrine, l'évolution de la gonade et des
tractus génitaux. Le contrôle de la reproduction est sous la dépendance des ganglions cérébro-
pleuraux chez les femelles et sous celle des ganglions pédieux chez les mâles (LE BRET9N 1979)

En conclusion de cette étude histologique ,il ne me semble pas qu'il y a un effet préferentiel
et sélectif de la température sur les gonades spécifiquement; c'est toute la croissance de I' individu
qui est affectée par la température. Lataille de maturité sexuelle est bien de 7 mm * 0,5 pour les
mâles et de 8 mm + I pour les femelles. L'échauffement hivernal du milieu pourait favoriser une
très légère précocité de cette maturation (0,5 mm possible), mais il est hasardeux de l,affirmer,
compte-tenu du petit nombre d'individus concernés dans les classes de tailles intéressantes.

D'autres facteurs influencent naturellement les aptitudes reproductrices et peuvent
interferer avec les conditions thermiques, soit en synergie, soit de manière antagoniste.

- L'alimentation

C'est le cas pour Lymnaea stagnalis (BOHLKEN et al, 1986) où une alimentation
insuffisante freine la reproduction. Cal-ow (1978) indique qu'une alimentation réduite ralentit
également les phénomènes de reproduction chez les gastéropodes, et Bithynia en particulier.
VTNCENT et GAUCFIER (1983) signalent une taille de maturité sexuelle des femelles à 6 mm en
milieu riche en calcium et à 8,5 mm en milieu sensiblement plus pauvre en cet élément. Mais pour
DussART (1979), il n'y a pas de différence sensible, le Ca# n'étant pas un discriminant.

- La densité des populations

venir

GnenRr et al (1986) ont montré que la densité de population
influent, notamment sur le taux de fecondité, celui-ci étant étroitement

est un facteur actif très
dépendant d'une densité
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optimale' Ce résultat s'obserye également pour d'autres gastéropodes aquatiques comm e Lyn,mea
peregrcr (LAI\GERT, lgg0) et Lymnaea stagnalis (BOHLKEN et al,lggl).

- Le parasitisme

Mes observations, réalisées notamment au moment des dissections pour histologie, ont
révélé quelques cas, mais je n'ai pas observé de parasitisme particulièrement fréquent ou régulier.
Je n'ai donc pas d'éléments qui me permettent d'évoquer des perturbations importantes de la
reproduction en réponse à des phénomènes de parasitisme (cf $ 2.5.) sur le site de La Maxe, que
ce soit en secteur naturel ou échaufFe.
L'étude systématique n'a pas été réalisée vu le faible taux de parasitisme constaté à La Maxe, et il
ne m'est pas possible d'indiquer les espèces de trématodes infestants, ni Ia fréquence de
contamination' le taux d'infections parasitaires apparaissant légèrement plus élevé en milieu
échauffë' si le taux de parasitisme est réduit en Lorraine, région à climat semi-continental, il
pourrait devenir à terme un élément non négligeable, notamment dans le cycle de reproduction de
Bithynia lorsque les conditions thermiques s'élèvent sensiblement de façon systématique.

La taille correspondant à la maturité des gonades est de 6,5-7 mmpour les mâles et de 7-7,5
mm pour les femelles, aussi bien en milieu naturel qu'en milieu échaufié. Ainsi, la température ne
modifie pas la taille de maturité gonadique; les conclusions des paragraphes 4.2. et 4.3. et
I'analyse biométrique qui est développée au chapitre 5 montrent par contre que cette taille est
atteinte plus rapidement en milieu échauffé donc à un âge plus précoce.

concernant la maturité sexuene, deux hypothèses s'opposent:
- selon MAc KLLOP et HanrusoN (1972) (tn vTNCENT et LrrouRxeau, l9g5) et

GLeeRr et ar (rgg6), c'est ra tailre qui est déterminante
- pour vrNcBNr et GAUCIIER (19g3), c'est l'âge qui est le facteur clé.indépendemment de

la taille de I'individu.
Mes résultats sont en faveur d'une taille déterminée de maturité et

variable en fonction de la croissance.
Le taux de fecondité varie avec un optimum aux environs de 20"c. De 15 à 20oc, la

fecondité croît rapidement pour décroître, mais plus lentement de 20 à25oc.
Enfin, l'étape la plus sensible à la température qui intervient dans la reproduction est la

durée de développement des pontes, ainsi que la vitesse de croissance des premiers stades après

cecl a un age qul est
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l'éclosion Les résultats que j'ai obtenus indiquent une réduction du temps de maturation entre la
ponte et l'éclosion,.Cette phase dure en laboratoire environ 5 à 6 semaines entre 15 et 20.C et
moins de 4 semaines entre 20 et 25"C. Le chiffre de 2 semaines est avancé dans Ia bibliographie,
mais pour des températures plus proches de 30oC. Ce résultat doit être pris avec prudence car, à
de telles températures, les risques de perturbations physiologiques plus ou moins généralisées
deviennent sensibles (veueNcouRT et couruRE,lg75;veNDER scHALIE, lg73; ptxel-
ALLouL, l97l; CousrN, l97l).

A I'inverse, les mêmes auteurs avancent que des températures comprises entre 6 et l goC
provoqueraient des latences gonadiques, I'optimum de développement se situant entre lg et 24"C.

Ce sont des résultats très comparables à ceux obtenus pour Helix aspersa par ENEE et al
(1982)' LAURENT et al (1984), Gouot et al (1988, rggr),et DAGuZAN (r9gl, rggz, rggo), et à
ceux de LameRr (1990) pour Lymnaea peregra. Mes observations concernant l,activation des
gonades me permettent de placer la limite inferieure de température aux environs de 15"C. Ainsi
donc, dans la plage de températures l5-25"C,les pontes et les premiers stades juvéniles sont très
sensibles à la température et les diftrences sont d'autant plus marquées que l,on est proche des
limites de cette plage thermique. L'optimum probable de température se situe au voisinaee de
20"c.

Après avoir étudié les phases de reproduction, il était nécessaire de préciser les étapes de la
croissance conduisant du stade juvénile au stade de maturité sexuelle pour comprendre les
évolutions possibles du cycle vital.
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Comme je I'ai indiqué précédemment, la connaissance du cycle biologique implique l'étude
des étapes de la reproduction, mais aussi les étapes de croissance qui conduisent à la maturité
sexuelle. La vitesse de croissance corrélativement va déterminer le temps mis pour atteindre la
taille de maturité sexuelle, et donc indirectement l'âge de maturité. Les données biométriques
caractérisant la croissance ont été acquises sur des échantillons de population représentatifs du
peuplement observé. In situ,la coexistence des géniteurs avec les jeunes issus de la reproduction
se traduit par un peuplement plurimodal avec augmentation très sensible du nombre d'individus
observables et évidemment par une diminution de la taille moyenne du peuplement.

Ces mesures de croissance ont également été effectuées sur des lots mis en élevage au
laboratoire soit avec des individus issus du milieu naturel, soit avec des animaux éclos en
laboratoire' Les lots de taille homogène au départ ont été suivies pour apprécier le type et la
vitesse de croissance, ainsi que la dispersion de taille qui s'installe éventuellement.

La comparaison des résultats obtenus avec ceux connus bibliographiquement m,a permis de
dégager les caractéristiques du mode de croissance en relation avec la température du milieu, ainsi
que la dynamique de peuplement en milieu soumis à des rejets thermiques. Cette connaissance
étant acquise, il est possible de la corréler avec les phénomènes de reproduction observés,
notamment les pontes, ce qui conduit à la notion de cycle vital ou cycle biologique.

s l .  c

5 l  l . Protocole de récolte

Plusieurs méthodes de récolte ont été utilisés avec le souci
- de recolonisation des milieux, en évitant l'épuisement des sites

-- de standardisation des surfaces inventoriées, autant que faire ce peut (cf $ 3.4. page
26/27)

Le protocole de récolte d'invertébrés fixés ou peu mobiles est un élément important dont il
faut tenir compte au moment de I'exploitation statistique des résultats. Si des essais de
normalisations ont été proposés (ça: 3 prélèvements de I m2, à intervalles de 15 jours pour
Lyntnaea peregra, LANBERT, 1990), il reste que les contraintes du terrain sont prépondérantes. Il
faut faire preuve de pragmatisme autant que de rigueur, coûrme le fait remarquer M9RETEAU
(1985) à propos de la récolte des littorines.

"La taille de la population choisie dans la station étudiée laisse à penser que des
prélèvements importants et répétés ne modifient pas sensiblement la composition globale de la
population' Il n'est pas possible dans le biotope considéré, de mettre commodément en pratique la
collecte par unité de surface. J'ai préferé perdre I'information de densité et récolter tous les
animaux trouvés durant un certain temps (collecte par ramassage et grattage). D,une certaine
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façon, cela revient à récolter un échantillon de la population selon un effort de collecte constant
dans le temps".

Pour récolter les gastéropodes dulcicoles, cosrrt,-Ft-EtrRy (lggl) utilise le filet troubleau à
raison de six fois trente secondes dans les bordures d'étangs, ce qui aboutit à un effort de collecte
constant de trois minutes.

A La Maxe, j'ai utilisé la récolte manuelle sur berges, ainsi que le piègeage par substrats
artificiels immergés, chacun servant de témoin pour I'autre.

L'utilisation de substrats artificiels, permettant une standardisation, a donné des résultats
assez fluctuants, tantôt prometteurs, tantôt décevants. Ces substrats étaient constitués selon trois
types: brique rouge creuse à cannelure 0.40 x 0.20 x 0.03m ; paniers plastifiés blancs (genre
paniers à salade) remplis de blocs et cailloux calcaires;fagots de branchages de l-1,20 m de long
et 15-20 cm de diamètre' Il est difficile, à priori, de savoir si les variations d,efficacité observées
dans la récolte sont le fait du système de collecte, ou s'il s'agit de fluctuations naturelles réelles.

Le problème principal est celui du colmatage des substrats artificiels par les limons. Le rôle
des limons semble important pour Bithyùa enassurant une certaine facilité de colonisation s,ils ne
sont pas trop abondants, mais devenant limitant quand le colmatage est excessif Scgar.en
(1953a) avait déjà signalé qu'un colmatage excessif des surfaces colonisables rendait celles-ci
inutilisables pour Bithynia. Toutefois, ScHeren (1953b) et MErER-BROOK (tg77) notent
néanmoins la nécessité d'une charge solide en suspension suffisante pour assurer la nutrition par
filtration (cf $ 5'2 3. et 5.2.3') qui est le mode d'alimentation préferentiel. En effet, bien que
Bithynia avec sa radula puisse être brouteur, I'essentiel de son apport alimentaire se réalise par
fiItrAtiON (PI'IEL-ALLOUL, I969; CHTJNG PYT'NG RrM, I984).

Après quelques mois d'essais et de comparaison entre les modes de collecte, c,est la récolte
manuelle qui a donné les résultats les plus fiables semblait-il et qui a été utilisée régulièrement, en
plus épisodiquement des autres méthodes.

A chaque campagne, après exploration du site d'où il ressort que les animaux sont localisés
préferentiellement sous les pierres, à une profondeur comprise entre 20 et 70 cm, c,est une récolte
totale sur 3 ou 4 grosses pierres qui a été réalisée, en essayant de conserver simultanément une
surface-standard et un respect de la structure de la population. Au moment du prélèvement, les
roches sont lavées dans un tamis à mailles fines (0,5 mm AFNoR). si cette technique souffre
incontestablement des critiques quant à I'exploitation mathématique ultérieure, c,est Ia seule qui
s'est révélée utilisable en continu, sans limitations aléatoires importantes inhérentes à la technique.
Les zones libérées sur le terrain par la récolte sont rapidement recolonisées. un intervalle de 15jours entre deux campagnes de prélèvement est suffisant pour permettre une recolonisation
régulière des sites explorés.

A La Maxe, seules les zones empierrées montrent une colonisation par Bitlryniq (carte 2
page 2l et carte 4 page 62). Je n'ai pas observé de colonies sur fonds vaseux-sableux ou sur les
végétaux aquatiques, comme PINEL-ALLoLL (1971). Il est wai qu,à La Maxe, Ies fonds sont
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surtout sableux et que la végétation aquatique phanérogamique est très réduite. SCHÂFER (lg53b)
note une répartition préférentielle en fonction des substrats et du courant, plus que des végétaux.
Les grosses pierres à une profondeur n'excédant pas I m ù 1,20 m sont le substrat, semble+-il. le
plus utilisé. vAtrLANCoURT et CouruRE (1975a) et LACoURSTERE et al (1g75) concluent
également que "chez les Prosobranches, en dépit d'une affinité relative pour Sagittaria latifolia, il
semble que cette espèce végétale n'influe pas sur la répartition de Bythinia tentaculata et
d'Amnicola limosa, leur répartition étant liée à la profondeur de I'eau, au comportement
migratoire et aux facteurs physiques et chimiques du milieu".

vhIcENT et al (1981, 1982) confirment que la fraction benthique de la population a la
même composition que la fraction épiphytique et que par ailleurs, c'est la vitesse du courant et la
nature du substrat qui sont les paramètres prépondérants dans la répartition de Bithynia

5.1.2. Points de prélèvement

Les points de prélèvement (carte n"4) sont situés d'une part, pour le milieu naturel (l) non
échauffé, dans le canal de prise d'eau au voisinage de la centrale et également à I'entrée du canal
en rive gauche de Moselle, et d'autre part, pour le milieu échauft (2), dans le canal de rejet au
voisinage de Ia centrale et jusqu'à I'entrée de la "lagune" pour I'exploration systématique régulière.

Carte no4: Secteurs de prélèvements de Bithlniq tentaculata
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Quelques stations ont été utilisées de manière plus ou moins régulière dans la ,,lagune,' elle-
même, surtout dans les débuts de cette étude. L'absence d'enrochement nécessitant l,utilisation de
substrats artificiels aux résultats incertains m'a conduit à abandonner le suivi systématique de ces
derniers points.

L'ensemble des résultats obtenus à toutes ces stations a été regroupé et constitue ce que
j'appelle le peuplement, soit du milieu naturel (canal de prise), soit du milieu échauft (ensemble
canal principalement et "lagune" de rejet).

5.1.3. Protocole de mesure

Les individus récoltés ont été fixés à I'alcool 70oC. Les mesures, effectuées soit sous loupe
binoculaire pour les plus petits individus, soit au pied à coulisse pour les plus grands, concernent
la longueur totale de la coquille, de I'apex au bord externe du péristome. Le choix de cet unique
paramètre pour apprécier la croissance correspond à celui qui est le plus facile à acquérir avec la
marge d'erreur la plus faible. C'est celui qui est retenu le plus souvent par les auteurs ayant
travaillé sur Bithynia' et notamment PINEL-Anout dès 1971, puis VINCENT el a/ (19g 1).

couslN (1971) et MORETEAU (1985), chez Littorina sæcatilis rudi, ont montré la parfaite
relation linéaire entre la longueur totale de la coquille et sa largeur. La seule mesure de la
longueur de la coquille pour cette espèce est un paramètre significatif d,évaluation de la
croissance. C'est également la conclusion de LelvmeRr (1990) pour Lymrnea peregrct.

Chez Bithynia tentaculafa, VINCENT et at (l9gl) ont montré l,existence d,une relation
allométrique taille-poids telle que

Pt = 0,189.t2'6te
où P1 = poids sec total en mg (chair plus coquille)

L = longueur totale en tnm.
Le pourcentage de chair par rapport au poids sec total est

retenir 31,3 t 2,60Â comme valeur moyenne selon ces auteurs.

assez variable, mais on peut

MATTICE (1972), quant à lui, indique que chez Bithynia tentaculata,la biomasse en poids
sec obéit à la relation

Pr=0 ,013 .L3+1 ,165

où L = longueur en firm
P, : poids sec de tissus en mg

Cet auteur précise que le métabolisme du carbone est en rapport avec la taille de l,individu:
- le coefficient d'intégration du carbone est plus important pour les tailles inferieures à 5,5mm
- il existe de fortes variations individuelles de I'intégration carbonée après la période de
reproduction; les individus de plus de 5,5 mm ont moins de carbone par unité de poids sec que les
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individus de taille équivalente le reste de I'année. Ces données physiologiques confirment que la
phase reproductrice nécessite un investissement métabolique important, qui concurrence le
métabolisme de croissance, ce dernier étant prépondérant chez les jeunes individus, ce que
confirme LAMBERT (1990) pour Lymnaea peregra.

En ce qui concerne mes propres résultats, j'ai choisi de répartir les individus en classe de
taille de 0,5 mm avec les limites de classes inferieures incluses et supérieures exclues. Les lots
comptés et mesurés sont issus des diverses méthodes de prélèvement expérimentées. Les effectifs
totaux récoltés reflètent la dynamique globale du peuplement avec la contribution des nouvelles
générations et la mortalité des adultes les plus âgés. L'utilisation des effectifs de classes corrigés
ou lissés permet de minorer I'incertitude des mesures au voisinage des bornes de classes de taille
en recalculant les effectifs selon la formule:

où n=effectifmesuré

i = classe de mesure
Le calcul de la taille moyenne et de l'écart-type sur chaque lot d'individus permet d,apprécier

l'évolution biométrique avec la dispersion au sein des populations, dispersion qui intègre la
contribution des cohortes des jeunes individus. Plus que cette mesure globale, c,est I'analyse de la
population décomposée en ses difiérentes cohortes qui est Ia plus significative, et qui permet
d'appréhender les phénomènes de croissance.

5 . t .4 .

5.1.4.1. Présentation graphique

Pour une lecture aisée des résultats obtenus, c'est la présentation graphique qui est la plus
commode' Le graphique doit être fidèle, précis et synoptique. Les histogrammes sont le mode le
plus utilisé dans les publications traitant du sujet. Toutefois, leur mise en page et leur tracé
automatique et informatisé respectant I'échelle des temps peut s'avérer délicate, sunout pour une
présentation de données dépassant douze mois. L'analyse comparative sur plusieurs années se
révèle indispensable pour intégrer les variations interannuelles signalées par de nombreux auteurs.
une représentation en aires peut être utilisée un peu plus facilement pour des périodes
pluriannuelles, mais elle est peu usitée. J'ai donc recherché un mode graphique comparable aux
histogrammes déjà publiés, mais plus compact, facilitant une présentation pluriannuelle, montrant
les diftrentes cohortes constituant le peuplement et les effets de la pause hivernale.
L'histogramme classique, grâce à un logiciel adapté, est transformé en une seule bande dans
laquelle la surface de chaque classe de I'histogramme traduisant I'effectif est transformée en un
nombre de points proportionnels (figure l3 page 65). Cette présentation est due à p. RoussELLE
du centre de recherches en écologie de I'Université de Metz (communication personnelle).
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Fizure 13: Types de présentation de graphiques

Frdquence

a) En aire

rym

c) En histogramme sur un axe médian

Classes de taille

b) En histogriulme

U2 @44 0+€6 ii Grille de class€s en %
de fréquencc

d) Sur une bande (la fréquence d'une classe de taille est représentée par un niveau de grisé)
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La représentation ordonnée marque évidemment bien les limites de chaque classe comme
dans I'histogramme classique; elle est mathématique, de lecture facile, mais elle ne traduit pas le
continuum biologique. La représentation aléatoire, qui est possible, donne une image continue de
la variation au sein de la population correspondant mieux à la réalité biologique, mais sa lecture
est moins aisée.

En conséquence, c'est la présentation ordonnée que j'ai retenue pour toutes les figures
concernées, permettant in fine le tracé synoptique de l'évolution du peuplement, même sur
plusieurs années successives.

5.1.4.2. Traitement des données

L'analyse directe a porté sur le nombre total d'individus récoltés, sur la définition des
cohortes et sur les accroissements de taille dans chaque cohorte permettant de calculer la vitesse
de croissance. L'effectif d'une population à un instant donné est le fruit des apports par les
nouvelles générations de jeunes et des diminutions par mortalité. Pour les populations de Bithynia
qui adhèrent à un substrat, les phénomènes de "chift" (entraînement par le courant) sont
négligeables, hors épisodes de crues, et il n'y a pas de migrations intrasaisonnières. En absence de
paramètres biologiques utilisables pour répartir les individus en classes d'âge telles que les stries
d'accroissement, il n'y a, outre la lecture estimative ou intuitive des histografllmes, que la
modélisation qui permette la définition et le suM des cohortes (MonereAu, 1987) pour me
permettre une définition aussi objective et précise que possible des cohortes au sein d'une
population donnée, je me suis appuyé sur les décompositions plurimodales de BHRrracHARyA
(1967 rn MORETEAU, 1985). La décomposition plurimodale de BrnrrAcHARyA est basée sur la
transformation logarithmique des rapports entre les effectifs des classes successives. par les points
ainsi calculés, on trace autant de segments de droite qu'il y a de modes dans la population
analysée. Le traitement mathématique impose des prélèvements où les effectifs sont suffisamment
importants numériquement pour être exploitables statistiquement. Compte-tenu de mes données,
j'ai retenu les prélèvements d'effectifs supérieurs à 30 individus récoltés pour I'exploitation
mathématique. Le modèle mathématique traduisant la croissance des individus qui est le plus
couramment utilisé est celui de VoN !5p16141r1pp12 (Monnreau, l98z). C'est à ce modèle que
j'ai confronté mes résultats afin de préciser Ia dynamique des cohortes. C'est un outil
mathématique qui se révèle bien adapté à de nombreuses situations biologiques, d'où sa fréquence
d'utilisation. De plus, j'ai bénéficié au sein du laboratoire d'un environnement favorable à la mise
en oeuvre de cet outil.
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Dans le modèle de VoN $sp14141r1pp1' publié en 1938, la croissance est définie par
l'équation:

It: L (t-e-k(t+o)1

où 11. taille au temps t en mm

L: taille asymptotique (taille maximum théorique ou observée)
k. facteur de croissance (constant)
to: calage tel que pour lo: t-to : 0

Toutefois, dans le modèle de VoN BERTALANFFy, le facteur de croissance est une
constante. Or il est évident que dans le cas de Bithynia. il faut faire intervenir une croissance
saisonnière. La correction proposée par CLoeRN et NICHoLS (1978 in Ln Gauo et M9RETEAU.
1988) fait intervenir la variation saisonnière du facteur de croissance k, constante dans le modèle
de VoN BERTALANFFY. Dans ce cas, on obtient à partir de l'équation de VoTIBERTALANFFv:

La vâriation du racreu, o. ,roirru,lÏl; lll;jÎdu temps est donnée dans r,équarion de
CIOenN et NICHOLS:

k(t): a * b.ec sinl(2n152) (t + d)l

où a, b, c, et d sont des constantes déterminées d'après les points expérimentaux.
a: valeur minimale de k
b = valeur de k pour un temps tkmax : * 13 semaines

(tkmax = semaine où k est maximum)

c: ln [(kmax - a) / b]
d : tkmax t 13 semaines. Cela permet de caler les courbes de telle sorte que pour
kmax, le sinus soit égal à I

5.1 .4.3 . Evolution annuelle des populations en secteur naturel

- ANNEE I

La représentation graphique en classes de taille de 0,5 mm fait apparaître en mars-avril
(figure 14 page 68) une population peu nombreuse et de tailles relativement hétérogènes. De juin
à septembre, les effectifs récoltés sont en très forte hausse. L'arrivée successive plus ou moins
continue de jeunes est responsable de cet accroissement de population. En octobre, les apports de
jeunes cessent et on constate une nette tendance à la réduction de I'hétérogénéité du peuplement
(croissance etlou mortalité) accompagnée d'une nette réduction des effectifs collectés. Ces
résultats globaux sont en accord avec ceux de PnæII-ALLOUL (lg7l), VINCENT et al (1976 à
1986), YoUNG (1975) et DUSSART (1979).
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A partil des ces graphes de population, il est possible d'individualiser par estimation directe les
différentes cohortes au sein de chaque prélèvement (figure l4a page 70). on peut ainsi estimer Ia
vitesse de croissance collective de chaque cohorte, sur des périodes limitées où les caractéristiques
biologiques et physico-chimiques, notamment en température, sont homogènes. par décomposition
plurimodale de BHaTTACHARYA (1967 ln Mon-ereAu, 1985), on repère les modes et écart-types
caractérisant les tailles dominantes au sein de chaque population étudiée (figure l4b page 7l ).

Les effectifs récoltés de mars à juin sont peu importants et ils ne sont donc interprétables qu,avec
précaution. L'individualisation de cohorte est hasardeuse (figure l4a page 70). il semble qu,il y ait
deux -eénérations: une première, qui a déjà 7,5-8 mm en mars, et une deuxième, qui croît de 4 à
8-8,5 mm entre mars et juin. La figure l4 (page 68) montre qu'il y a semble-t-il deux modes. un mode
à effectifs faibles vers 5,5mm, et un autre vers 8 mm où les effectifs sont plus nombreux. Ces indiv.idus
doivent être issus de la population de I'année précédente. La vitesse de croissance des plus petits
individus passe de 0,78 mm/semaine en awil, où la température de I'eau est de lOoC, à 0,24 puis 0,19
mm/semaine en mai-juin. Ce deuxième flux d'individus correspond waisemblablement à des jeunes
éclos l'été précédent, et qui ont passé I'hiver en ayant dépassé de peu la taille des stades préjuvéniles (T
> 2,5 mm)' Il en est ainsi normalement pour tous les individus récoltés entre le 1613 et le 20/4/1977,
dont la taille est légèrement supérieure à 2,5 mm.A partir de leurs observations et de celles de youNG
(1975), VINCENT et al (1981) signalent que la reprise de croissance peut se faire dès goC.

A partir de juillet, les effectifs sont suffisamment importants pour perïnettre une analyse
beaucoup plus sûre. On reconnaît une cohorte A (figure l4a page 70), dont les individus, après une
période de forte croissance (V : 1,8-1,9 mm,/semaine) en jui4 voient leur vitesse de croissance
décroître à 0,65 mm/semaine en juillet, puis à 0,1 mm/semaine environ en août et septembre. A ce
moment, ces individus sont quasiment à leur taille adulte et sont théoriquement aptes à la reproduction
depuis fin juillet début août (T > 6,5-7 mnr; cf g 4).

A partir de fin juillet, deux nouvelles cohortes (B et c) apparaissent. La vitesse de croissance au
sein de cette population passe de 0,6-0,7 mm/semaine à 0,15 mm/semaine, ce qui lui permet d,atteindre
une taille moyenne d'environ 7-8 mm (maturité sexuelle) entre fin août, pour les individus à croissance
la plus rapide, et fin octobre pour les autres. Compte-tenu de l'étalement de la période de pontes sur le
site et de la structure des histogrammes, notamment du 6/7 et du zll, il est possible que les trois
cohortes A' B et C ainsi définies ne soient que des variations d'ef;Fectifs plus ou moins importantes au
sein d'une même cohorte issue des pontes printanières. L'impression de cohortes plus ou moins
distinctes peut simplement découler des prélèvements nécessairement discontinus. cette remarque est
confortée par la lecture de la figure l4b qui indique trois modes à peu près stables à2.5-4.5 mm er 9
mm enriron, indiquant par rà un effet de recrutement bien marqué.

Erfiq un flux complexe (D, E), difficile à décomposer, pror,'ient de pontes estivales (non
repérées), à I'origine d'individus qui abordent I'hiver avec une taille moyenne comprise entre 3 et 5 mm.
Leur Vitesse de croissance, qui avoisine I mm/semaine début septembre, tend à s,annuler à l,approche
du froid hivernal.
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Les résultats que j'obtiens peuvent être comparés à ceux connus dans la bibliographie:

Hormis une vitesse de croissance initiale nettement plus élevée pour les individus de la
cohorte A en juin (1,8 mm/semaine), mes résultats sont concordants avec ceux publiés par ces
auteurs Si I'on retient une taille moyenne de 7,5 mm pour la maturité sexuelle (7 mm pour les
mâles, 8-9 mm pour les femelles; cf $ 4.4), on constate qu'une majorité d'individus d'une cohorte
passe de 2 mm (stade juvénile) à 7,5 mm en 50-60 jours approximativement pour la cohorte de
printemps (fin de croissance post-hivernale), 80-90 jours pour la cohorte C, mais seulement 30-40
jours environ pour les cohortes A et B. Ces dernières réalisent leur phase de croissance maximum
alors que la température de I'eau passe de 20oC à 25oC. Pour la cohorte de printemps, la
température moyenne de I'eau passe de lOoc à l5oC, alors que pour les cohortes C, D et E, elle
décroît de22oC à lgoc. La conélation entre les flux d'individus et les pontes observées in situ
(figure 74, l4a et l4b) (tableau nolT) permet d'associer la présence des plus grands individus de
mars et avril avec les premières pontes observées ces mois-là; progressivement, la cohorte
printanière dont les individus ont repris leur croissance après I'hiver et sont devenus matures se
joint au groupe de géniteurs. A partir du mois de juillet, les pontes observées peuvent être issues

Auteurs Année Estimations de Ia vitesse de
croissance en ntm/semaine

Conditions
thermigues

Lieux

LILLY 1953 0,1  1
(de 5 mm en janvier à 8 mm en

septembre)

non preqsees mals
importance du

courant

Grande-
Bretagne
quart S-E

PruEr,-Al-r-our.t97l 0.5 en été
0,8 au printemps

glace de décembre à
mai

Canada
Saint-Laurent

(lac Saint-Louis)
YoI.JNG 1975 0,04 en hiver (l mm/6 mois)

0,33 en été (4 mm/3 mois)
l oC( :e<20oC

sans autre précision
Grande-
Bretagne

VRrLIeNcoURT
et al

t975 0,08
(+ 1,3 mm de juillet à octobre)

OoC( :e<20 'C
(+ 7 à l0oC en aval
centrale échaufte)

Canada
Saint-Laurent

(Gentilly)
DussaRr t979 5 mm la le année (croiss lente)

l0 mm la ?è annee en mai

9,3"C <:0 < 10.8"C Grande-
Bretagne

VnrCnNr er a/ l 98 l 0,05 à 0,7
(0,017 à 0,1 mm/jour)

2 "C1:e<19 'C Canada
Saint-Laurent

(estuaire)
KRUATRACHUE t982 0,33: B. siamensis

0,61: B. funiculata
17"C<:e<28oC in vitro

LEvTNe I 984 l , l
(de 2,4 à 8,6 mm en 39 jours)

20-24"C URSS
réservoir

Kremenchung

Gu-sBnr et a/ 1986 très variables de mai à août 1984
Canada

Saint-Laurent
(haut estuaire

supérieur)
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de quelques individus matures de la cohorte A qui s'ajoutent aux survivants adultes du printemps
(tableau nolT).

Tableau no17: Pontes et géniteurs présumés en 1977 dans le secteur naturel

Pontes Mars-avril Mai-iuin Juillet
Géniteurs
présumés

Adultes de I'année
précédente

Adultes de I'année précédente +
jeunes ayant terminé leur
maturation au printemps

Idem + quelquesjeunes
nés au printemps

Les courbes de croissance tracées selon le modèle de VoN lpp14161qppy corrigé par

CIOERN et NICHOLS sont représentées sur la figure l4c.La comparaison avec I'analyse directe ou
intuitive (figures 14 a et b) montre que le choix du modèle de VoN Npp14141r1ggy corrigé selon
CloeRN et NICHOLS est tout à fait judicieux, et qu'en retour, I'analyse directe pour définir des

cohortes est un mode d'analyse fiable avec une démarche rigoureuse.

Figure l4c: Modélisation de la dynamique de croissance observée en 1977 dans Ie secteur naturel

du site de La Maxe

A

l4

t2

10

t B-C
â8

o

a - -
) - -

a,/

26
semaine

La cohorte printanière, si I'on se réfere au modèle calculé, est constituée d'individus jeunes

et adultes qui ont passé I'hiver avec une taille comprise entre 3 et 8 mm. Le modèle propose la
coopération de jeunes individus nouvellement éclos à cette première cohorte, indMdus dont la
naissance (t : 0,8 mm) pourrait se situer entre la onzième et la quatorzième semaine, soit de mi-
mars à début avril. Cette étude in situ a effectivement débuté le 1610311977, et à ce moment, i[ n'y
a pas de jeunes; par contre, quelques pontes sont déjà déposées, mais il n'est pas possible de
préciser le degré de maturité de ces pontes, et donc leurs dates éventuelles de ponte ou
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d'éclosions. En m'appuyant sur les données acquises en laboratoire à l7.C + I ($ 4.3.3.),j'évalue
à 8 semaines tl semaine la durée d'incubation des oeufs et la croissance de la taille d'éclosion
jusqu'à 1,5 mm. Le premier jeune est récolté le20104 (16ème semaine)avec une taille de 2,75 mm.
En appliquant ces valeurs, cela suppose une ponte aux environs de la mi-fevrier. L'examen des
courbes de température montre qu'entre la mi-fevrier et la mi-mars de cette année-là, la
température de I'eau est passée assez régulièrement de 7,5oC à 10,5"C. Ces températures sont
faibles pour assurer la réalisation satisfaisante d'une telle étape d'un cycle biologique.

Il est donc peu probable que I'hypothèse d'une ponte en fewier aboutissant à la naissance de
jeunes dès le début du printemps qui grandissent avec une vitesse de croissance élevée telle que le
laisse penser le tracé modélisé soit acceptable sans réserve. Il est beaucoup plus probable, par
contre, que la quasi-totalité du peuplement printanier, petits et grands, soit issue de la population
de I'année précédente, comme le suppose la bibliographie, et cornme mes observations ultérieures
le suggèrent fortement (les conditions climatiques exceptionnelles de 1976 sont tout à fait
compatibles avec une telle proposition). L'hypothèse d'une ponte dès mi-fevrier aboutissant à la
présence de jeunes dès awil peut être retenue, mais la contribution à I'effectif total est
extrêmement restreinte. Pour les autres cohortes repérées au sein des populations échantillonnées,
les résultats sont nettement plus satisfaisants. Aussi, après avoir bien choisi le calage du modèle
qui s'applique à partir d'une taille de 2 mm, il ressort qu'il y a trois cohortes majeures. L,analyse
mathématique est tout à fait concordante et sans ambiguité pour la cohorte A, qui démane à 2
mm vers 1u 25ème semaine 1lère quinzaine de juin) et est issue des pontes d'avril. Il y a ensuite
concordance entre la cohorte B-C du modèle, et les cohortes B et C déterminées empiriquement,
qui atteignent 2 mm entre la 23ème et la 30ème semaine, soit fin juillet, et sont issues des pontes
de juin, et enfin, la cohorte D du modèle qui englobe les plus jeunes individus (cohorte D, E,
figure l4a) nés le plus tardivement dans l'été et qui atteignent 2 mm I 1s 35ème semaine. soit Ia
deuxième quinzaine du mois d'août, provenant des pontes de juillet).

La détermination du taux de croissance k du modèle en fonction du temps indique (figure
15 page 74) que c'est vers 1a 25ème semaine de I'année que le maximum est atteint (soit entre le
20 et le 27 juin).

C'est à ce moment que j'observe une vitesse de croissance de I'ordre de 1,8-1,9 mm/semaine,
qui n'est pas évoquée dans la bibliographie. L'évolution de k est syrnétrique par calcul et elle
s'étale de la l3ème semaine (fin mars) ;1u 39ème semaine (fin septembre), soit 26 semaines. Ces
résultats sont tout à fait concordants avec I'analyse empirique biologique et les observations
directes sur le terrain.
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Figure 15: Evolution du facteur de croissance k en secteur naturel en 1977, déterminée à partir des
cohortes modélisées

0,30

0,25

0,20

0,15

0,10

0,05

0,00
26

semaine

. ANNEE 2

Les résultats sont présentés dans la figure 16 (page 76).
Les observations de I'année précédente, indiquant un peuplement numériquement limité

jusqu'au début de l'été (fin juin / début juillet), se vérifient à nouveau. Ce n'est qu'à partir du mois de
juillet que des prélèvements à forts effectifs peuvent être réalisés dans un peuplement qui colonise
efficacement les enrochements ou les pièges. L'augmentation d'effectifs est due à l'arrivée massive de
jeunes individus, issus de la reproduction printanière. Comme I'année passée, jusqu'en juin, les
individus récoltés sont soit adultes, soit de taille supérieure à 3 mûL et correspondent donc à des
animaux dont l'éclosion s'est effectuée en fin d'été précédent. L'individualisation de cohortes définies
est très aléatoire dans cette population. Pour une part au moins, les plus grands individus observés
lors du prélèvement d'awil semblent disparaître. Il est difficile de dire s'ils meurent, ce qui est
waisemblable, et le cas échéant si leur mort précède ou fait suite à I'accouplement et à la ponte,
notamment pour les femelles. En outre, on remarque qu'il y a homogénéisation des tailles au cours de
cette période (figure l6b page 76). A partir du prélèvement de juillet, on peut isoler plusieurs
cohortes successives (figure I6a page 76). Leur détermination par lecture directe s'appuie sur une
décomposition plurimodale de BHarrncHARYA (figure l6b page 76). La première, ou cohorte A"
est constituée par des individus dont la date présumée d'éclosion se situe vers la 25ème semaine
(deuxième quinzaine de juin). Début août, un contingent d'individus,de cette cohorte atteint la taille
de 7,5 mm et est donc apte à la reproduction en principe. La vitesse de croissance est de I'ordre de
1,4 mm/semaine en début de phase d'accroissement, en juin, début juillet, mais s'abaisse à 0,44
mm/semaine dans le courant du mois de juillet et début août.

k1 : 0,0074 6 + O,OZO4.T2,07 | sin[(Zn| 52) (t- |2,4)]

12 : 0,736 (coefficient de détermination)

a

q)

U'

5239
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Une deuxième cohorte (B, C) éclôt vers 1u 27ème semaine (début juillet), et, là encore, la
vitesse de croissance est soutenue, de I'ordre de 0,9 mm/semaine, mais on observe dans le
prélèvement suivant une dispersion sensible des tailles. Fin septembre, une partie de cette cohorte
a quasiment atteint la taille de maturité sexuelle et ces individus ont pratiquement raftrapé en taille
ceux de la cohorte Ar alors qu'une autre partie des animaux de cette cohorte n'atteint que 5- 5,5
mm et se retrouve pratiquement intégrée à une dernière cohorte de jeunes (D-E) dont l'éclosion se
situe entre 1u 31ème et la 34ème semaine (mois d'août). La vitesse de croissance de cette dernière
cohorte passe de 0,45 mm/semaine à 0,17 mm/semaine entre la mi-août et début octobre. On
remarque donc une grande amplitude des possibilités de croissance selon les cohortes. surtout
dans les phases initiales d'accroissement.

Comme I'année précédente, il n'est pas impossible que les trois cohortes A" B, C ne soient
en réalité que des épisodes plus marqués d'une seule et même cohorte, cette hypothèse étant
étayée par la permanence de trois modes estivaux à environ 1,7,3,7 et7,7 mm (figure l6b page
78) suggérant un recrutement important.

Cette deuxième année d'observations sur le terrain ne révèle des pontes (figures 16, l6a et
16b) qu'à partir de mi-mai, d'abord sporadiques puis assez rapidement abondantes début juin. Ce
sont probablement les premières pontes observées ,qui sont à I'origine de la première cohorte
(cohorte d figure l6a page 77). Les pontes abondantes de juin puis juillet donnent les cohortes
qui apparaissent en août puis en septembre. Comme signalé aux paragraphes 4.3.2. et 4.3.3.,1a
durée d'incubation des oeufs et de croissance initiale des jeunes individus passe de 50 * l0 jours
pour les pontes déposées en mai, à environ 30 jours voire moins pour celles de la fin du mois de
juillet. Bien que le peuplement d'individus théoriquement aptes à la reproduction soit important
entre août et octobre, je n'ai pas observé de nouvelles pontes dans les secteurs prospectés
régulièrement. Comme I'année précédente, les résultats de I'analyse directe ont été confrontés au
modèle mathématique de croissance de voNlpp1414lr1ssy (figure l6c).

Figure l6c: Modélisation de la croissance du peuplement du secteur naturel en 1978
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Les résultats sont parfaitement concordants. On ne retrouve pas dans les propositions du
modèle I'ambiguité évoquée I'année précédente concernant des éclosions printanières précoces.
Les cohortes majeures déterminées par lecture directe sont reprises et confirmées par le modèle,
et les vitesses de croissance sont concordantes (tableau n"l8). Seul le flux tardif (mineur)
d'individus nés vers 1u 39ème semaine n'est pas retenu dans le modèle.

Tableau no18: Dates en numéros de semaine où I'on observe des cohortes de ieunes de tailles
voisines de 1.5 mm

Cohorte A-B-C D-E
Lecture directe 25_2geme semaine 3246eme semaine

Modèle 27_2geme semaine 32_33eme semaine

Ces diftrences minimes n'affectent pas la validité et la justesse des analyses et
interprétations. Le calcul du taux de croissance k en fonction du temps (figure 17) montre une
courbe plus ressérée que I'année passée, le maximum étant atteint vers la 2gème semaine, soit 3 à
4 semaines après le maximum observé I'année précédente. La durée de variation de k s'étend sur
l5 semaines environ (20ème 1 34ème; au lieu de 26 semaines I'année précédente. Les conditions
climatiques (température, débit), sensiblement diftrentes de celles de I'année écoulée à la même
époque, peuvent expliquer ce décalage du maximum et ce resserement dans la durée de variation.
Ce point est développé dans le paragraphe qui suit.

Figure 17: Evolution du facteur de croissance k dans le temps en l97g
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5.1.4.4. Comparaisons et évolutions interannuelles des populations en secteur naturel

Tableau n"l9: Eléments descriptifs du cycle biologique

L'observation des premières pontes en 1978 a accusé un retard important de I'ordre de deux
mois par rapport à 1977, alors que I'apparition de la première cohorte de jeunes n'accuse un retard
que de 3-4 semaines (tableau n"l9), La comparaison de taux de croissance k (figure 18 et tableau
nol9) entre 1977 et 1978 montre qu'il y a une diminution de k en intensité et que sa variation dans
le temps est plus réduite.

Figure l8: Comparaison de l'évolution du facteur de croissance k en 1977 et 1978
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Le maximum de k est décalé de 3 à 4 semaines en 1978; il marque un retard par rapport à
I'année précédente. Ce ret"ard peut être mis en regard du retard observé pour la première cohorte,
alors que la chronologie des cohortes suivantes ne semble pas modifi ée par rapport à I'année
précédente. L'étude des divers paramètres climatiques et physico-chimiques ($ 3.2.4.) montre que
c'est essentiellement le couple température - débit qui est modifié entre 1977 et 197g. Les
variations de température notamment pourraient induire les variations de k observées. VrNCnvr
et al (1981) émettent déjà cette hypothèse, mais sans la vérifier pour expliquer les comportements
de Bithynia tentaculata et Viviparus georgiarlcos. Si I'on compare les variations de k entre 1977
et 1978 en fonction des températures modélisées de ces deux années respectives (figure l9), on
constate qu'en 1978, le modèle des températures est comparable à celui de I'année précédente
mais avec un déficit perceptible au premier trimestre, déficit qui s'atténue sans s'annuler au cours
6s5 2ème s1 3ème fimestres. A priori, l'écart de température ainsi modélisé paraît peu suffisant
pour induire une telle variation de k, à moins que les déficits enregistrés ne surviennent à un des
moments-clés du cycle biologique.

Figure 19: Comparaison des variations de k entre 1977 et 1978 en fonction des courbes annuelles
modélisées de température
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La figure 20a présente les températures moyennes hebdomadaires effectivement enregistrées
de 1977 à 1978. Le déficit thermique moyen de 1978 est net mais il paraît encore peu
spectaculaire, et c'est la sommation des déficits en degréVjour qui révèle un retard considérable
(tableau no20 et figure 20b).
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Figure 20a: Températures moyennes hebdomadaires en 1977 et 1978
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Tableau n"20: Situation thermique et hydrique de 1978 par rapport à lg77

au l9r mars au ler avril au ler mai au ler tuln au ler iuillet
déficits thermiques

cumulés
-23,5oÂ -l5,7yo 12,5Yo -7,gyo -7,50/o

excédents de
débits cumulés

+l0,7Yo +l4,gyo +19,20Â +18,7yo *24,80/o

Sur la figure 20b sont indiqués les déficits ou gains effectifs de température en degré/jours
cumulés (dt")du milieu aquatique en 1978 par rapport à 1977 et les variations des valeurs de k

Figure 20b: Variations du facteur de croissance k en 1977 et 1978, et bilan thermique réel entre
ces deux années

U

) ,

È
è
u

t { ) . ( )

5 .o

0 r )

7
6
5
4
? aJ t \
, F -- o \
IT
OR
-1 0r

' L o

- J !

-4
-5
-6
-7

q)

€)(n

0,20
0,18
0,16
0,14
0,12
0,10
0,09
0,06
0,04
0,02
0,00

26
semaine

- - k (1977)  - -k (1978)  d to (78_77)



84

On peut remarquer sur la figure 20b qu'en fewier-mars (semaines 6 à l3), il y a un cumul
extrêmement important de déficits thermiques. En 1977, dès la mi-mars, des pontes sont
déposées, ce qui indique que les conditions étaient suffisamment favorables, et ce n,est plus le cas
en 1978. Ce déficit thermique important sur deux mois est à peine compensé par un léger
excédent fin awil (semaine 17) qu'un autre déficit est enregistré dans la deuxième quinzaine de
mai (semaine 21). Cette accumulation de déficits thermiques peut expliquer, du moins en grande
partie, le retard observé aussi bien dans le dépôt de la première ponte que dans I'apparition de la
première cohorte ainsi que des modifications de l'évolution de k (1973). Comme je I'ai indiqué
dans le paragraphe 3.2.4. (tableau 5b page 29),lepassage de la température de I'eau de l0 à l5"C
s'est réalisé progressivement de mars à mai en 1977, alors qu'il a été beaucoup plus rapide en
1978, s'étalant sur avril-mai uniquement. Enfin, un nouveau déficit thermique sérieux est
enregistré mi-juillet 1978 (semaine 28), ce qui peut expliquer que la vitesse de croissance
maximum de la première cohorte n'est que de 1,4 mm/semaine, alors que I'année précédente, une
vitesse de 1,8-1,9 mm/semaine est constatée. Ce brusque rafraichissement qui intervient en pleine
période de croissance normale et habituelle s'étalant de mai à juillet selon les climats (Vncevr el
al' l98l) peut également influer sur la diminution plus ou moins rapide de k en 1978 (youNc,
1975 ; VTNCENT et al, l98l). Ce refroidissement peut aussi expliquer, en partie du moins, Ia
relative dispersion de taille observée en 1978 dans le peuplement à la fin de l'été, alors que I'année
précédente, c'est une population assez homogène, de I'ordre de7 et8 mrq qui aborde I'hiver.

Toutefois, les caractéristiques du modèle de calcul de k imposent une variation symétrique
de ce coefficient. Aussi, mathématiquement, on ne peut attribuer d'une part le retard initial du
facteur de croissance au déficit thermique du début d'année, et attribuer d'agtre part la chute plus
rapide de k de 1978 au déficit observé mi-juillet; le tracé de k est imposé symétrique par son
mode de calcul. Il reste que Youttc (1975) indique que si le gradient thermique influe sur la
croissance, c'est encore plus le sens du gradient thermique saisonnier qui semble important. C'est
ce qui s'observe sur la figure 20b. La figure 21a indique la corrélation observée entre k théorique
et la température.

Figure 2la: Modèle de conélation entre k théorique et la température modéhsée en 1977
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Il ressort de ce tracé qu'il existe une bonne corrélation entre k et la température entre 15 et
22'C quelque soit le sens du gradient de température, la corrélation étant sensiblement de type
linéaire lorsque le gradient est décroissant. En-dessous de l5oc, les corrélations sont plus
difficiles à caractériser, les deux paramètres évoluant pratiquement indépendamment. Il semble
donc que la corrélation k/température ne soit pas une fonction simple; elle n'est pas uniquement
linéaire, ni symétrique par rapport au sens du gradient de température. Le même mode d'analyse
appliqué aux résultats de 1978 (figure 2lb) apporte un élément de réflexion supplémentaire, en
indiquant que jusqu'à l5oC, le paramètre k semble totalement indépendant de la température.
Entre 15 et 22"C, une corrélation se dessine, comparable à celle de I'année précédente, avec une
tendance à une certaine indépendance au-delà de 20oC.

Figure 2lb: Modèle de corrélation entre le facteur de croissance k et la température modélisée en
1978
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La comparaison de I'ajustement du modèle aux points expérimentaux fait apparaître que que
l'ajustement en 1978 est moins bon que I'année précédente, ce qui montre les limites quant à la
généralisation d'un modèle défini pour une année. Ceci indique que les réponses observées
concernant la croissance ne dépendent que partiellement de la température. La superposition de
ces deux modèles, correspondant à deux années successives (figure 22) montre bien qu'il n'y a pas
que la température qui influe sur k, ce qui n'est pas surprenant, compte-tenu de la complexité des
interactions entre les éléments du biotope et les composantes des biocénoses. La température est
un facteur important qui gouverne la vitesse de croissance en interaction avec d'autres facteurs.
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Figure 22'. Comparaison des modèles de corrélations Mempérature entre 1977 et 1978
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Le choix de I'outil mathématique retenu s'avère donc judicieux même si d'autres solutions
auraient pû être utilisées, comme par exemple le degré-jour de UnsrN (1963, in Ln Gau.o et
MORETEAU 1988). L'objectif de I'exploration biomathématique réalisée visait à conforter les
résultats issus de I'analyse directe. L'outil mathématique utilisé a permis de valider cette analyse, et
I'exploration par d'autres modèles devenait dans ce contexte facultative.

Le deuxième élément qui varie beaucoup entre 1977 et 1978 est le débit (figure 23a page
87) et des paramètres associés (figures 23 b et c pages 87 et 88). Etant donné que les secteurs
étudiés sont en dérivation du cours principal de la Moselle, ce n'est pas tant directement le débit
qui est intéressant mais la hauteur d'eau qui lui est conélée ($ 3.2.4.), influant sur la turbidité, la
charge minérale et la charge organique (Gtcmtx,Igg2). Lavitesse du courant liée au débit est
très atténuée compte-tenu de I'orientation du milieu étudié par rapport à I'axe de la Moselle.
L'examen des débits cumulés (tableau no20 page 83) montre un excédent qui passe de l0,7yo à
24,80Â entre janvier et juin 1978 par rapport à 1977. Il ne m'a pas été possible d'établir une
corrélation directe et simple entre les variations observées de débit/conductivité/IVlEST et celles
de k, il en est de même pour le retard de ponte ou d'éclosion constat é en 1978. Néanmoins,
I'augmentation des MEST qui perturbe I'alimentation de géniteurs et augmente le colmattage des
substrats, ou la hauteur d'eau turbide qui change les caractéristiques du biotope (GIGLELIX, lgg2),
n'est certainement pas sans effet. SeoRolnscHRAFI (1980) a montré (cf $ 3.3.) que
I'augmentation du débit et la diminution de température sont synergiques dans la baisse du taux de
chlorophylle planctonique, qui est une des sources alimentaires de Bithynia tentacalata.
L'augmentation de la hauteur d'eau turbide peut perturber I'intensité lumineuse et interferer avec la
photopériode, dont on connait I'importance chez les gastéropodes (Er.æe et al, LggZ; Leunplrr
et al, 1984; Aulruet, 1992 ; VINCENT et al, lg9l ; LemeRr, rggz; DncuzeN, l9gl, l99l).
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Il est peu probable que la photopériode, perturbée ou non, soit à I'origine des variations
observées. en effet, d'autres résultats, exposés dans la suite de ce mémoire (cf $5.1.5), réalisés en
secteur échauft et subissant les mêmes contraintes de turbidité, indiquent que le rôle de la
photopériode est secondaire par rapport à celui de la température pour Bithlmia tentaculata.

Il est évident que la température seule n'induit pas toutes les variations observées entre 1977
et 1978, que ce soit pour le paramètre k en particulier ou pour les phénomènes de croissance plus
globalement, mais les variations de température sont prépondérantes dans les diverses réponses
observées. te mode de variation de la température est à prendre en compte ainsi que les
modifications des conditions liées au débit, à savoir la charge minérale et organique qui influe sur
la turbidité et sur les capacités d'alimentation. C'est la soûrme de ces éléments thermiques et
hydrophysiques qui conduit aux variations de réponses observées au cours de ces deux années
successives. La température modulée par les effets du débit occupe une place de choix dans les
causes qui induisent la dynamique de croissance (cf figures 23 a etb et frgare 2z).

FiSure 23a: Comparaison des débits de la Moselle à ARGANCY enfte 1977 et 1978 1m3/s -
débits moyens hebdomadaires)
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Fi8ure 23b: Comparaison de la conductivité entre 1977 et 1978 en Moselle à ARGANCY
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Figure 23c: Comparaison des MEST (matières en suspension totales) entre 1977 et l97g en
Moselle à ARGANCY
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Pour compléter cette analyse comparative pluriannuelle en secteur naturel, j'ai réalisé une
série de prélèvements I'année suivante (figure 24 page 87). Malheureusement, des conditions
météorologiques très défavorables ont réduit sensiblement les possibilités de prélèvements (fortes
gelées et neige jusque début mai, excédent hydrique important et quasi-constant). Les récoltes
sont numériquement limitées et leur exploitation aléatoire. On remarque néanmoins facilement que
I'apparition des jeunes se situe début juillet cornme I'année précédente, mais avec des effectifs très
amoindris. Cette réduction de la population résulte waisemblablement de la conjonction de
plusieurs facteurs défavorables synergiques, à savoir:

- une forte mortalité, hivernale
- une grande difficulté de ponte
- une forte mortalité dans les pontes
- une mortalité élevée des jeunes éclos consécutive à un déficit thermique et un excédent
hydrique encore plus prononcé que I'année précédente.

VINCENT et al (1981) évoquent une certaine possibilité de rythmicité d'années abondantes
et d'années "creuses". Il ne me semble pas ici que ce mécanisme d'origine biologique, au
demeurant hypothétique, puisse expliquer cet effondrement des effectifs de population. Ce sont
les conditions climatiques très défavorables qui sont, à mon avis, l'élément explicatif essentiel.
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La comparaison synoptique des trois années (figure 25 page 9l) montre
clairement:

- que durant le printemps, le peuplement est constitué d'individus de tailles plus
ou moins hétérogènes provenant de I'année ecoulée; que les premiers jeunes
apparaissent dans le courant des mois de juin-juillet, plus ou moins
tardivement selon la clémence ou la rigueur des conditions climatiques
printanières.

- que la précocité des phases très actives de reproduction permet une certaine
homogénéisation des tailles dans Ie peuplement à la fin de l,été. Cette
homogénéisation est perceptible à la fin de l'été 1977, alors qu'elle ne I'est
pratiquement pas du tout à la fin de l'été 1978. un peuplement homogène
d'individus dont la taille se rapproche de la taille de maturité sexuelle à la fin
de l'été constitue un groupement plus apte à franchir le cap hivernal dans de
bonnes conditions, permettant rapidement une reproduction active au
printemps suivant. C'est le cas pour I'hiver 77-78. On observe au contraire une
assez grande hétérogénéité du peuplement à I'entrée de I'hiver 78-79, et une
forte mortalité sevit semble-t-il durant cet hiver pas spécialement plus
rigoureux que le précédent, mais qui est suivi de conditions printanières très
défavorables. Le résultat est une population réduite en effectif et hétérogène
en taille au printemps suivant. Cette hétérogenéité du peuplement printanier
peut se réduire par une croissance diftrentielle au printemps lorsque les
conditions climatiques sont clémentes. Cette croissance printanière peur
conduire à I'homogénéisation de taille du peuplement reproducteur de
printemps, cofirme cela s'observe au printemps 1977, permettant également
une reproduction précoce. Il peut donc y avoir deux stratégies permettant à
une population de franchir le cap hivernal conduisant à une population
homogène, reproductrice au printemps. Selon les conditions climatiques, il y a
une uniformisation sûrement pré-hivernale, ou peut-être post-hivernalg de la
future cohorte reproductrice initiale de I'année suivante.
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5 .r .4.5 . Evolution annuelle des populations en secteur échauft

- ANNEE I

Dès le premier prélèvement mi-mars (figure 26 page 93), un gand nombre d'individus
adultes sont présents, et un nombre de pontes important est déjà en place, indiquant une phase
active de reproduction. Toutefois, les prélèvements suivants sont numériquement plus faibles
(artéfact dû au premier prélèvement ou évolution naturelle?), ce qui ne permer pas une
exploitation mathématique fiable. On peut reconnaître néanmoins aisément une cohorte avec
des tailles bien homogènes où les individus de tailles supérieures à 7,5 mm représentent une
très forte majorité (figure 26a page 94). La vitesse de croissance dans cette cohorte est de
I'ordre de 0,1 mm/semaine. Ce sont waisemblablement les individus de cette cohorte qui sont à
I'origine des pontes déjà abondantes observées. A ce moment, la température de I'eau est déjà
de 20oC, les l5"C + I journaliers étant acquis depuis janvier. Quelques individus de taille plus
réduite (5 rnm) semblent croître rapidement, rejoignant rapidement la cohorte des adultes
reproducteurs potentiels (V: 0,6 mm/semaine). On peut remarquer à cette période la récolte
d'un individu de taille inhabituelle, à savoir 13 mm; cette valeur n'est toutefois pas anormale,
quelques spécimens étant déjà signalés à cette taille reputée mærimum pax d'autres auteurs
comme PINEL-ALOULL (1969). Au l0 mai, une cohorte importante de très jeunes individus est
nettement perceptible. L'analyse graphique (figure 26a page 94) permet de situer la période
d'éclosion dès la mi-awil. La période de ponte est suffisamment longue et active pour alimenter
une cohorte complexe (A) dont les éclosions s'étalent de la mi-awil à la mi-mai. Au sein de
cette cohorte complexe, trois, voire quatre flux, plus importants peuvent être mis en évidence à
I'aide des décompositions plurimodales de BgarrecHARyA (figure 26b page 95). Les vitesses
de croissance évoluent avec la saison qui avance. On peut I'estimer à 1 mm/semaine entre le 20
awil et le l0 mai, et elle peut atteindre 1,2 mm/semaine courant mai pour les plus jeunes
individus qui passent de 0,8 à 3 mm. A ce moment, la temperature du milieu aquatique est de
2l'5"C * 2. L'évolution des histogrammes suggère que dans cette cohorte, hétérogène à
l'éclosio4 il s'opere une homogénéisation des tailles (réduction des ecart-types), qui aboutit un
mois plus tud (20/6) à un peuplement compose en très grande majorité de grands individus (T
: 8,56 mm) (figure 26b page 95). Cette homogéneisation de taille dans une cohorte en pleine
croissance est un phénomène plutôt inaftendu; en général, il y a plutôt dispersion des tailles.
C'est à cette période (deuxième quinzaine de juin) que de nouvelles pontes sont observées en
grande quantité.
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Le prélèvement suivant réalisé début juillet ne révèle pas de jeunes et les pontes ne sont plus
présentes. Ce n'est que début août que le peuplement montre une cohorte d'individus @) dont la
taille moyenne va de 4,3 à 6,3 mm. L'analyse graphique permet de situer la période d'éclosion
entre la 25ème et la 29ème semaine, c'est-à'dire la première quinzaine du mois de juillet, où les
températures dépassent plusieurs fois les 30oC. La vitesse de croissance est estimée entre 1,4
mm/semaine et 1,8 mm/semaine, la température de I'eau oscillant entre 27 et 29"C dans cette
période de croissance, qui se déroule sur la deuxième quinzaine de juillet. Enzuite, les
prélèvements sont réalisés difficilement car le peuplement est clairsemé. Il semble que les
individus les plus grands observés en début de saison disparaissent (par mortalité?). La cohorte
des plus grands individus (A), dont la croissance est quasiment arrêtée, constitue alors la majorité
des adultes normalement reproducteurs, mais aucune ponte n'est décelable. En septernbre, des
individus issus d'éclosions pré-estivales et estivales @) viennent renforcer le groupe adulte, tandis
qu'une certaine dispersion des tailles s'installe suite à cette dynamique qui fusionne plus ou moins
des cohortes successives. C'est toutefois un peuplement composé d'une majorité d'individus dont
la taille dépasse 7,5 mm qui est présent fin octobre. Ces individus sont tous nés dans I'annee, soit
en awil-mai pour la majorité, soit en juillet pour quelques-uns. Les plus petits individus de ce
peuplernent, issus des éclosions de juillet, ont une taille comprise entre 4 et 6 mm (C). Cette
relative désorganisation estivale du peuplement se traduit par des fluctuations sensibles des modes
(figure 26b page 92), indiquant un hiatus dans le recrutement. Tout au long de I'annee, on peut
noter une oscillation des modes qui traduit un recrutement discontinu dans la population. Les
effectifs, plutôt stables jusque fin juillet, s'effondrent, et c'est un peuplement plutôt clairsemé qui
aborde I'hiver suivant. La projection du modèle facteur de croissane,ek /température élaboré à
partir des données acquises en secteur naturel peut être apptiquee au secteur echauffé (figure
26c).

Figure 26c: comparaison du modèle facteur de croissance k / température

canaf froid/canal chaud - 1977
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Il ressort que ce modèle théorique obtenu à partir de k calculé en fonction de températures
modélisées ne s'applique qu'assez imparfaitement aux points expérimentaux (figure 26d). Il y a
une réponse de I'animal face aux modifications thermiques de son environnement, qui est de
nature plus complexe qu'une simple adaptation de sa physiologie à I'augmentation de température
par translation des parametres.

Figure 26d: Application du modèle théorique k / température aux données acquises dans le canal
echauft - 1977
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- ANNEE 2 (figure 27 page98)

Un prélèvement réalisé en janvier révèle la présence d'une population où la majorité des
individus a une taille de 7,5 mm + 1,5 mm. Les plus petits animaux récoltés se situent à 4,75 mm
t 0,5 mm. La tempérafure de I'eau est 14oC + 0,5 avec certains jours des maxima à 15"C. pour
cette population, la vitesse de croissance va de 0,15 mm/semaine à 0,25 mm/semaine. C,est début
mars que les premières pontes sont observées et que la structure biométrique du peuplement est
modifiée (figure 27a page 97). Des individus de taille comprise entre 2,5 et 4,5 mm sont récoltés,
mais I'absence de pontes en janvier-fewier incite à penser qu'ils proviennent d'éclosions de la fin
de l'été précédent. Dès le mois de mars, des pontes de plus en plus abondantes sont déposées
jusque mi-awil, et c'est au début de la deuxième quinzaine de mai que I'on observe un très net
rajeunissement du peuplement avec l'arrivee importante de très jeunes individus (T : 1,5 rnm +
0,5). Parallèlement, les grands individus (T > 7,5 mm) semblent disparaître pour un grand nombre.
De nouvelles pontes très abondantes sont à nouveau présentes à ce moment sur les surfaces dures.
De nombreux jeunes s'observent jusque début jufuL tandis que dans le peuplement, les individus de
taille intermédiaire (4,5 mm + 1,5) sont de plus en plus nombreux.
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On est en présence d'une cohorte (A) d'éclosions au sein de laquelle deux vagues majeures
plus ou moins continues sont discernables Cela se traduit par deux modes correspondant aux
jeunes et un mode correspondant aux adultes (figure 2Tb page 101). La vitesse de croissance
évolue au sein de cette cohorte dans des limites comprises entre 1,2 et 1,4 mm/semaine. Durant
cette période, la température de I'eau, qui était restée à l5-16'C jusque fin mars, évolue en awil
jusqu'à 22oC, température atteinte à Ia fin du mois. C'est fin mai qu'un nouvel accroissement de
température est observé, I'eau passant de 23 à27oC, et en juirq la situation thermique se maintient
avec des valeurs de I'ordre de 27"C x 2. Enjuillet, les conditions thermiques fluctuent davantage,
avec une légère baisse vers le 10 juillet, rapidement suivie dtrne forte hausse à 30oC puis 35oC
dans la deuxième quinzaine de juillet. Début août, les observations sur le terrain montrent une
population homogène (figure 27b page l0l) comme l'année précédente, composée en très grande
majorité d'individus de taille supérieure à 7,5 mrn" les plus petits individus repérables se situant à
3,75 mm. Les pontes, qui avaient fortement diminué en juirq sont à nouveau abondantes. La
corrélation entre la lecture des histogrammes et I'observation de pontes plus ou moins abondantes
semble indiquer sans arnbiguité que ce sont les individus les plus grands (T > 7,5 mm) qui sont à
I'origine de ces pontes. Si les premières pontes (mars-awil) sont issues d'adultes de I'année
précédente qui semblent mourir ensuite, Ies pontes de juillet et août sont très waisemblablement
dues aux nouveaux adultes éclos courant mai et qui ont déjà atteint leur taille de maturité sexuelle.
Cet état de fait se retouve à nouveau début août. L'absence de très jeunes individus dans les
récoltes, alors que des pontes potentiellement matures sont abondantes, est révélateur
d'anomalies. Plusieurs hypothèses, qui d'ailleurs ne s'excluent pas, sont possibles. Fin juillet-début
août correspond à une période où la température de I'eau est comprise entre 34 et 35"C, ce qui
pourrait conduire soit à une détérioration des pontes, soit à une mortalité très forte des jeunes
éclos, soit à l'éclosion suivie d'une migration des jeunes dans des secteurs moins échauffés. Cette
dernière hypothèse est étayée par Ie fait que début septembre, cette absence anormale de jeunes a
conduit à une exploration plus étendue du biotope permettant la découverte de nombreux jeunes
plus profondément que d'habitude, dans des secteurs que je qualifie de microhabitats où la
température de l'eau est inferieure de 1,5 à 2,5"C. Pendant cette même période du mois d'août, la
température du milieu aquatique est descendue de 34 à24"C pour rernonter à27"C,puis à 29oC
mi-septembre. Il y a donc eu de fortes variations. En m'appuyant sur les donnees acquises, et bien
qu'il n! ait pas de prélèvements pour le confirmer, il est permis de corréler les pontes du mois de
juillet avec des éclosions en août et les pontes du mois d'août avec les jeunes récoltés mi-
septembre. Il ressort de cette extrapolation graphique (figure 27a page 100) que I'incubation des
oeufs pourrait se faire en moins de 2}jours. La température moyenne de I'eau est de ZgoC, et
cette estimation est corroborée par les observations de PNrL-ALLSUL (lg71) et de CHLJN6
PYTTNGRII\4 (1984) (cf $ 4.3.2.4.).
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Alors que pour la première cohorte printanière (A), les faits sont clairement établis quelque
soit I'année, il se reproduit en étélamême incertitude quant aux premières étapes de la cohorte ou
des cohortes estivales (B et C). Ce n'est qu'à la fin de l'été que les faits observables sont à nouveau
plus convaincants. Il y a donc incontestablement des perturbations très sensibles de Ia population
de Bitlrynia lorsque la température du milieu se situe à des températures de I'ordre de 3l"C + 3
comme cela s'obserye en juillet-août. Cela se vérifie à nouveau si I'on applique le modèle de
corrélation de k avec la température obtenu en secteur naturel (figure 28a) en 1978.

Fi8ure 28a: Projection du modèle facteur de croissancek /tempéature du milieu naturel en milieu
échauffé
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On constate (figure 28b) qu'il y a effectivement indépendance de k jusqu'à 25oC, mais
qu'entre 25 et 30'C, la dispersion des points expérimentaux est telle qu'il est difficile de dire si la
courbe tracée est réellement adaptée. Cela traduit à I'évidence une profonde perturbation de la
dynamique de croissance face à l,échauffement.

Fi8ure 28b: Application du modèle facteur de croissancek ltempérature en secteur échauft en
1978
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La comparaison des deux années d'éfude permet de conclure à la présence d'une
cohorte hivernale reproductrice dès mars. Cette cohorte qui tend à disparaître est à I'origine
d'une vigoureuse cohorte printanière (A) composée de plusieurs "pulses". Les individus
issus de cette cohorte assurent à leur tour une phase reproductrice. Cette cohorte d'awil-
mai (uin) voit son hétérogénéité se restreindre sensiblement dès juin ou juillet en cours de
croissance, conduisant à une cohorte adulte bien homogène. Cette homogénéisation peut
découler de phénomènes de croissance stricte, mais elle peut aussi résulter d'autres
mécanismes tels qu'une mortalité juvénile accrue, par exemple. A ce moment, la suite de la
colonisation est plus cahotique et incertaine; ce n'est qu'une fois la saison la plus chaude
écoulée que les faits sont à nouveau plus lisibles avec la présence de cohortes assez bien
définies (B et C). L'analyse comparative de l'évolution sur les deux années montre une
dynamique très comparable mais avec un retard d'environ trois semaines (* 0,5) dans la
succession des cohortes pour I'année 2.

L'analyse comparative des températures secteur naturel/ secteur échauffé entre 1977
et 1978 (figure 29) montre qu'il y a en secteur échauft un déficit permanent en 1978 par
rapport à 1977 jusqu'à la l6ème semaine, soit mi-awil, reflet exact mais décalé de ce qui
s'observe dans le secteur nafurel non échauft. La température moyenne passe rapidement
de 15 à lSoC voire 20oC lors de I'année l, alors que pendant l'année 2, la situation
thermique évolue plutôt autour de l5"C voire un peu moins, avant de s'élever assez
rapidement au-delà de 20"C après la 8ème sernaine. En se réferant aux observations dans le
secteurnaturel non échauft ($ 5.4.1.3. et 5.4.1.4.), il est remarquable de constater qu'un
décalage entre les deux années successives est observé dans les deux secteurs, aussi bien sur
le plan thermique que sur le plan dynamique de population. Bien que les températures
minimales soient de l3oC dans le secteur échauffé, le déficit observé I'année 2 au cours des
quatre premiers mois de I'année semble être inducteur d'un retard biologique perceptible. Le
passage de la temperature de I'eau de 10 à 20'C permet sans conteste l,activation
biologique, mais avec une zone entre l0 et l5oC initiatrice de la reprise d'activité et une
zone entre 15 et 20"C où les mécanismes biologiques s'expriment pleinement. Tant que le
milieu ne dépasse pas un seuil que I'on peut estimer à 15"C, les phases reproductrices sont
limitées, et ce n'est que lorsque les températures s'approchent plus des 18-20oC que ces
mécanismes semblent atteindre leur optimum d'efficacité. Ensuite, lorsque les températures
dépassent nettement les 25oC voire 30oC, de nombreuses anomalies apparaissent dans la
dynamique de peuplement. C'est donc autant la variation de température que la valeur
instantanée de la température qui semblent induire les mécanismes de reproduction.
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Figpre 29: Comparaison de températures en secteur naturel et en secteur échauffé entre 1977 et
1978
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Comme pour le secteur naturel, j'ai essaye de réaliser une campagne de prélèvements
sur une troisième année.

Cette troisième année montre des conditions climatiques printanières encore plus
défavorables que I'année précédente (cf $ 3.2.3. tableau 5b page 27), qw retentissent sur les
deux milieux. A cela s'ajoute un arrêt de fonctionnement de la centrale du 13 au 2l mai qui
induit un refroidissement sensible du milieu. Mais il semble que d'autres éléments
interviennent, puisque très vite, la qualité de I'eau se dégrade fortement, les eaux stagnantes
devenant fortement turbides et malodorantes dans le canal de rejet et la lagune. Enfin, le
21/5 est constaté une forte présence d'hydrocarbures qui est traitée rapidement semble-t-il
avec des agents dispersants.

L'ensemble de ces conditions font que I'analyse de l'évolution du peuplement (figure
30) devient extrêmement difficile à interpréter, Si I'histogramme du 30/5 montre une
structure simple et évidente avec une cohorte importante de très jeunes individus, celui du
14 juin et le suivant sont plus hétérogènes, rendant leur exploitation beaucoup plus
aléatoire. Un calcul de vitesse de croissance peut par exemple indiquer 2,75 mm/semune, ce
qui est impossible à priori, ou 1,25 mm/semaine, qui correspond aux observations et
estimations des années précédentes. La suite des prélèvements montre un effondrement du
peuplement, où seuls les plus grands individus semblent surviwe. Il faut attendre fin août
pour retrouver un semblant de colonisation autorisant un prélèvement à peine exploitable.
Dans ce dernier prélèvement, I'esquisse de distribution bimodale suggère la présence de
deux cohortes. L'effectif encore réduit du prélèvernent ne permet pas de calculs fiables et
significatifs.
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La conclusion de cette troisième année de campagne en secteur échauft est tout à fait
parcellaire. L'apparition de la cohorte printanière est concordante avec les enseignements
des années précédentes, et le retard thermique constaté induit un retard d'eclosion des
jeunes qui n'apparaissent que fin mai. L'activité de ponte des adultes présents dès le début
de I'année (il n'y a pas de prélèvement, mais seulement des observations) permet une dépose
de pontes abondantes de la fin mars à la fin mai. Il semble ensuite qu'il faille conclure à une
forte mortalité des jeunes, suite aux pollutions accidentelles mentionnées (et peut,être aussi
à l'échauffement rapide du milieu, qui passe de 16 àL2g"C durant le mois de mai). Ce n'est
que début juillet que de nouvelles pontes sont observables, avec un peuplement clairsemé
d'adultes. Durant cette troisième année, Bithynia tentscalatq présente donc une dynamique
de colonisation très perturbée malgré sa grande tolérance aux conditions du milieu.

5.1.4.6. Anabse pluriannuelle du peuplement en secteur échauft

La figure 3l (page 108), reprenant I'ensemble des populations observées en secteur
échaufié, permet une analyse pluriannuelle. Il en ressort que c'est fin awil ou courant mai
qu'apparaît la nouvelle cohorte issue d'éclosions printanières, selon la rigueur des
intempéries printanières. L'apparition de la cohorte suivante est plus diffirse et se déroule
dans le courant des mois de juillet et d'août. La vitesse de croissance de la génération qui
débute I'année et achève sa maturation se situe entre 0,1 mm et 0,6 mm/sernaine, tandis
qu'elle passe à l-1,3 mm/semaine pour la génération estivale, cette vitesse étant ma:<imum
après l'éclosion et tendant vers 0 au fur et à mesure du refroidissement automnal.
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5. 1.5. ComParaison des observations en secteur naturel et en secteur échauffé

5.1.5.1. Evolution des populations et croissance

L'examen de la succession des cohortes en secteur naturel (figure 32 page I l0) montre que
la première génération de I'année apparaît courant juillet, éventuellement juin si les conditions
printanières sont favorables, alors qu'en secteur échauft (figure 33 page I I l), cette même
première nouvelle génération apparaît dès awil-mai selon les aléas de la météorologie. Selon les
conditions météorologiques estivales plus ou moins stables et favorables quelque soit Ie milieu,
c'est tout ou partie de cette première cohorte qui peut atteindre la taille de maturité sexuelle (7
mm) avant I'hiver, certains individus étant matures dès le mois d'août. En milieu naturel, la
deuxième génération de I'année est discernable en août-septembre. Elle aborde I'hiver avec une
taille moyenne de I'ordre de 4-5 mm. En secteur echauft, c'est la temperature estivale qui est le
facteur limitant pour cette deuxième cohorte. Si les conditions thermiques ne sont pas trop
excessives, à savoir plus proche de 25"C que de 30oC, la deuxième cohorte apparaît dès juillet-
août, et I'ensemble ou presque du peuplement atteint la taille de maturité sexuelle avant I'hiver. Si,
au contrùe, des ma:rima à 30-35'C sont fréquents, I'activité reproductrice est réduite et ce n'est
qu'en août-septembre qu'une nouvelle cohorte est réellement bien marquée. Celle-ci aborde I'hiver
avec une taille qui approche de celle de la maturité sexuelle pour la majorité des animaux.
Néanmoins, une fraction non négligeable d'individus voit sa taille limitée à 4-5 mm au début de la
saison hivernale. C'est ce que I'on observe en 197g.

Un deuxième aspect remarquable de la dynamique de population en secteur naturel ou en
secteur échauffé est constitué par l'évolution de I'hétérogénéité des tailles au sein de la première
cohorte majeure. En secteur naturel, la cohorte qui prend naissance en juillet est de structure
complexe; elle est issue d'une phase d'éclosions étendue dans le temps, et I'hétérogénéité de taille
qui en résulte demeure sur le reste de I'année. Dans le secteur échauft, au contraire, pour la
cohorte d'awil-mai, on observe que I'hétérogénéiæ de taille liée aux éclosions successives se
réduit rapidement très sensiblement aveclamaturation des individus de la cohorte. Ainsi, c'est une
population d'adultes, très homogènes en taiile, qui constitue les géniteurs potentiels de juillet, bien
qu'ils aient parfois plus d'un mois d'âge de diftrence. En deux mois de croissance rapide pour les
derniers nés, l'écart de taille avec les aînés se reduit sensiblement, réduction d'écart de taille
facilitée également par I'arrêt de croissance des individus premiers nés de la cohorte. On peut ainsi
chiffrer la vitesse de croissance optimale (premiers stades) et le temps mis pour passer de 2 àt 7,5
mm selon la température (tableau no2l).
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Tableau no2l: vitesse de croissance et temps de croissance de2à 7,5 mm

Temps en semaines pour
passer de2 à7,5 mm
Température de I'eau

Secteur
nafurel

Secteur
échauffé

Vitesse de croissance
moyenne

(mm/semaine)

Evolution de la
taille

l0-15"c 0.1 à 0.7 de4
à7mml5-20"c 7 0.6

20"c + 2 6-7
20-25"C 4 5 r .2-1.5 de 1,5

à5mm25-30"C 6 1.5-1 .8

Il ne m'est pas possible de donner un chiffie significatif pour chaque plage de températures,
car dans la nature, l'évolution thermique du milieu est suffisamment rapide et ne permet pas le
maintien de cette plage de températures assez longtemps pour en déduire dans tous les cas une
évaluation correcte du temps de croissance correspondant. On remarque néanmoins que pour des
plages thermiques équivalentes, les résultats observés sont du même ordre dans chacun des deux
milieux étudiés, mais sans être identiques, ce qui traduit bien la complexité des interactions
saisonnières dans la nature (nutritiorL prédatiorq photopériode, ...).

Un troisième élément remarquable de la colonisation par Bithynia du milieu naturel ou du
milieu échauft est la densité du peuplement. Etant donné le mode de recolte par effort de
prospection régulière, et non par unité de surface, il ne m'est pas possible d'indiquer une densité
d'individus par unité de surface. Néanmoins, en réËrence à I'effort constant de collecte. les
chiffres d'effectifs récoltés sont très significatifs (tableau n"22).

T ableau n" 22 : Effectifs d e p opulation coll ectés

C: nombre de collectes
E: Effectifs récoltés

t977 1978 t979
E c E c E c

Secteur naturel 13 t7 l0 to28 7 t49 4
Secteur échauffé 741 t3 691 l l 345 4

On constate que, sur les deux annees d'exploration complete, le secteur échauft révèle un
peuplement presque deux fois moins abondant qu'en secteur naturel. La troisième année est à
prendre en compte avec prudence, compte-tenu des aléas climatiques et techniques qui ont
perturbé les prospections ($ 3.2.4.). Cette diminution de la population en secteur echauft est
également signalée par VAILLANCoIiRT et CouruRE (1975q b) et Vau;,ANcouRT et al (1976)
dans le Saint Laurent, à I'aval de la Centrale de Gentilly (Québec). A La lMaxe, les causes de cette
moindre densité sont certainement multiples. La mortalité accrue est waisemblable tant au niveau
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des oeufs, des jeunes que des adultes, cet effet de la chaleur est évoqué frequemment dans de
nombreuses publications. L'impact de la prédation estivale n'est pas très diftrent en secteur
échauffé et en secteur naturel. Vraisemblablement, compte-tenu de I'echauffement du secteur de
rejet, qui a plutôt un effet repulsif pour la faune piscicole, cette prédation est peut-être même plus
réduite en secteur échauft. Il n'en est pas de même en hiver où poissons et oiseaux sont très
abondants sur et dans la "lagune". Peut-être que la prédation hivernale accrue en secteur échauft,
relayée pil une mortalité accrue estivale peut expliquer cette densité déprimée dans ce secteur.
Par ailleurs, dans cette analyse globale, il faut souligner un autre aspect important de ce
peuplement. En secteur naturel, la difiërence de densité du peuplement entre le printemps et l'été
est considérable (cf figures 14 et 16) alors qu'en secteur échauft, il y a une certaine régularité
dans une densité moyenne qui dure à peu près tout au long de I'année (cf figures 26 et 27).

Ceci ne correspond pas, bien sûç à ce que I'on observe en 1979, qui est une année tout à fait
atypique. On peut donc dire, à la vue des effectifs présents en 1977 et en 1978, qu'il y a dans le
secteur naturel une saison favorable très marquée alors qu'en secteur échauft, il semble régner
tout au long de I'année un ensemble de conditions, favorables pour les unes, défavorables pour les
autres, et que la sommation de ces diverses conditions conduit à une sorte d'écrêtement partiel des
pics et des creux de population.

EnfirL en quatrième point, on remarque en1977 et 1979 qu'en milieu naturel (figure 32 page
I l0), le plus souvent les populations ont une structure bimodale, alors qu'en 1978, il y a une nette
tendance à I'unimodalité. Il est possible d'expliquer ce résultat en admettant une cohabitation de
plusieurs générations en 1977 et 1979, alors qu'en 1978, il y a une forte mortalité des adultes
après la reproduction. Cette alternance de type de distribution de population pourrait s'expliquer
si à une population de longévité de l8 mois succède une génération de longévité de 12 mois.
Cette hypothèse de durée de vie, variable selon les années, est avancée par VINCENT et GAUCTDR
(1983), VrNceNr et LEToTJRNEAU (19g5), et VTNCENT et HARVEY (19g5).

En milieu échauft (figure 33 page 1l l), on retrouve une alternance assez sensible de
distribution de population unimodale et bimodate. Toutefois, cette alternance ne revêt pas ici un
ryttune annuel mais plutôt infra-annuel. L'esperance de vie d'une géneration semble donc comprise
entre un minimum de34 mois pour les animaux nés en début de la période de reproduction (mai),
et un ma;rimum d'un peu moins d'un an pour ceu( nés en fin de période de reproduction
(septembre-octobre) et qui subsistent après I'hiver.

L'analyse d'une population par classes d'âge est possible à I'aide des stries de croissance
(VINCENT et VAILLANCOI,IRT, l98l), mais la publication de cette méthode est postérieure à mes
observations. De plus, en milieu échauffé, la temperature hivernale minimale est de l4-l5oC et les
stries ne sont pas exploitables selon ces auteurs.

Enfin, l'interprétation de ce que VnqcENT et VAn LANCoLIRT (1981) appellent stries de
croissance pose le problème de I'origine et de la nature biologique de ces stries auxquelles YOtiNG
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(1975) n'attribue pas une valeur annuelle, mais simplement une indication de pause dans la
croissance en réponse au froid, ce que contestent VINCENTT et VAILLANCOURT (1981). Boycorr
(1936 in LLLLY 1953) parle quant à lui de marques d'accroissement sans autres précisions lui
permettant d'évaluer l'âge des individus.

Même sans I'aide des stries d'accroissement, il est possible à partir d'un histogramme de
distribution de taille d'évaluer l'âge d'une cohorte si la dynamique de population est bien cernée.
C'est dans ce cas que la modélisation mathématique devient un outil précieux, perrnettant
d'atténuer voire de lever certaines ambiguités ou incertitudes. Il semble bien que dans le cas du
site étudié, on soit en présence d'une alternance de générations 12118 mois en milieu naturel et 3-
418-10 mois seulement en milieu échauft.

5.1.5.2. Pause hivernale - migration

En périodes hivernales, les prélèvements dans le milieu naturel sont très difficiles (gelées,
neiges, crues). Chaque fois que I'exploration a été possible dans les zones habituellement
colonisées le reste de I'année par Bitlrynia, elle s'est révélée infructueuse dans le secteur non
échauft. L'absence d'individus dans les zones superficielles corespond soit à leur disparition
complète (mortalité), soit à une migration vers le fond.

Ce phénomène de migration signalé par Van DER ScHALre. (1973) pour Lymnaea stagtalis
est souvent évoqué pour Bithynia tentaculata (Lnrv, 1953 ; MATIICE, 1972 ; LoDcB, 1975 ;
LACOURSIERE et al, 1975 ; Vntcrvr et al, l98l). En hiver, Bithynia migre vers les fonds
meubles où son enfoncement dans le substrat mou est possible comme I'a montré YOUNG (1975).
Ce n'est qu'au réchauffement printanier que la montée vers les macrophytes et les pierres sous la
surface se fait pour assurer la ponte. VTNCENT et LACOURSTERE (1977) signalent des exemplaires
de Bithyniajusqu'à 12 m de fond. Par contre, SCHÂFER (1953b) n'indique pas de population au-
delà de 2,50 m. La profondeur du canal de prise d'eau qui constitue le milieu naturel de réference
à la Maxe est de 2 m environ et la migration vers le fond est une hypothèse plausible mais qui n'a
pas été testée. En milieu naturel (figure 32 page I l0), le peuplement plus ou moins hétérogène en
taille avant I'hiver se retrouve peu modifié à la sortie de I'hiver. Une reprise de croissance
printanière conduit à une population homogène en taille, apte à la reproduction (accouplement et
ponte) à partir d'avril-mai. Cette évolution tendant à I'uniformisation de la taille des individus à
partir du mois d'awil est bien visible sur la figure 32, entre awil et mai 1978. La reprise de
croissance post hivernale s'amorce lorsque la température de I'eau dépasse l0oC et cette
croissance devient nettement sensible à partir de 15-16'C.
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En secteur échauffé la situation est différente. La figure 33 (page l l l) montre qu'à I'entrée

de I'hiver (26.10.77 et 05.10.78) on est en présence d'une population plus homogène surtout en
1978, constituée d'individus de grande taille, sexuellement adultes ou presque.

Durant I'hiver 77178, au voisinage de la surface, j'observe le maintien d'une partie de cette
population constituée de grands individus. La croissance hivernale est faible voire nulle, mais
reprend vigoureusement dès que la température de I'eau passe au-dessus de l5-16'C, soit dès
fevrier. Ainsi, dès les premiers mois de I'année, cette population est apte à la reproduction mais
semble affectée d'une forte mortalité ensuite.

En secteur échauffé, si certains individus migrent vers le fond, cela ne concerne qu'une
fraction plus ou moins réduite de la population, et notamment les plus jeunes individus. Dans ce
cas, le gradient de température n'est pas le facteur déclenchant la migration puisque les
températures sont régulières et homogènes verticalement (cf $ 3.2.1.) voire légèrement plus
fraîches vers le fond. La diftrence de comportement entre jeunes et adultes est également relatée
par VINCENT et LETOURNEAU (1985) qui indiquent que les jeunes sont plus sensibles aux
contraintes thermiques alors que la vitesse du courant semble plus déterminante dans la
distribution des adultes

Il reste que dans les deux milieux, c'est une population homogène en taille qui assure le
début de la ponte, homogénéisation pré ou post-hivernale en milieu naturel et plutôt pré-hivernale
en secteur échauft.

5 . I . 5 .3 . Paramètres synergiques ou antagonistes de la température

- Ressources alimentaires

La quantité de phytoplancton, qui est la principale nourriture de Bithynia, évolue de
manière sensiblement cyclique, en fonction des paramètres climatiques. Les études de divers
auteurs (AFEE, 1980) concordent toutes pour indiquer que I'optimum de développement
phytoplanctonique se situe vers 25oC dans I'eau.

Sur le site de la Maxe, le temps de transit de I'eau échaufte n'est pas suffisant pour modifier
le phytoplancton présent (SaonolascHRAFFI, 1980) (cf $ 3.3.), et de plus, il existe un risque de
déterioration des structures cellulaires du phytoplancton.

Il y a donc dans le canal échauft (rejet) un milieu aquatique qui a des caractéristiques
thermiques d'une part, et des ressources alimentaires d'autre part, qui sont en dysharmonie par
rapport aux équilibres naturels saisonniers.

Au printemps, la population de Bithynia du canal échauffé se trouve être à un optimum
thermique de croissance de type estival, mais avec les ressources alimentaires coffespondant au
début du printemps. Cet aspect de I'impact des rejets thermiques est déjà souligné par



l 16

VAILLANCOURT et al (1975a,b), mais il reste que ses conséquences sont difficiles à quantifier
précisément. La vitesse de croissance des individus qui se développent en milieu échauft ne
semble pas a priori affectée par I'hypothétique limitation alimentaire printanière d'origine
phytoplanctonique. En effet, le niveau d'eutrophisation de la Moselle (cf $ 3.3.) est tel qu'il est
peu probable que le phytoplancton soit limitant. Enfin, même en période de disette relative, des
mécanismes physiologiques de compensation peuvent se mettre en place, avec ajustement de la
prise de nourriture (TesruRo, 1982) et optimisation de I'anabolisme au niveau cellulaire. Le
double mode d'alimentation de Bithynia tentaculata (broutage et filtrage) (cf $ 5.2.3. et g 2.3.)
pourrait dans ce cas être une adaptation intéressante qui permettrait d'expliquer I'absence d'effets
marqués.

En été, le peuplement du milieu naturel se développe au moment où les conditions
thermiques et les potentialités du réservoir alimentaire sont en harmonie pour assurer le plein
développement de tous les individus de ce secteur non soumis à l'échauffement par les rejets. En
revanche, la population estivale du secteur échauff[e, qui dispose du même potentiel alimentaire, se
trouve dans des conditions thermiques limitantes qui approchent et même dépassent assez souvent
30oC. Des maxima à 35oC sont enregistrés plusieurs fois en 1978. Ces conditions peuvent
expliquer en partie au moins (cf $5.1.5. L) les plus faibles effectifs observés systématiquement en
milieu échauffé.

Si les conditions thermiques et physico-chimiques sont très homogènes dans les masses
d'eau circulant aussi bien dans le canal de prise que dans celui de rejet (VtvennLLr, lg77), il n'en
est pas exactement de même au niveau des berges. Les mesures de tempérafure que j'ai effectuées
dans I'eau entre les pierres montrent qu'il peut y avoir des écarts thermiques de I'ordre de 1-l,5oC
par rapport à I'eau circulante. C'est dans le canal de rejet à I'entrée de la lagune que cet effet est le
plus sensible. Il se développe ce que l'on peut appeler des microclimats de rives. Lorsque I'eau
circulante accuse 29 ou 30oC, il peut se former des secteurs microclimatiques en bordure à 30 ou
31oC. On aboutit donc à de véritables microclimats surchaufts dans certains empierrages, or ce
sont les zones de colonisation préferentielles et quasiment uniques pour le benthos dans ce canal.
Mais il peut aussi se former des microclimats plus favorables.

Il est donc très probable que dans le milieu échauffé, ce sont les dysharmonies entre la
température de l'eau et les autres composantes (biologiques et abiotiques) du milieu qui sont la
cause principale à I'origine de la dynamique de population particulière observée dans ce secteur.

- Compétition interspécifique

Les études de ce type concernant Bithynla sont assez peu nombreuses. C'est celle
d'HARMAN (1968) qui est la plus exhaustive sur I'aspect de la compétition-domination et
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colonisation.

L'introduction de Bithynia sur le continent Nord-Américain via le St Laurent vers l87l
(BenRv, 1943 in HARMAN, 1968) a provoqué la disparition des Pleuroceridse (Goniobasis,

Pleurocera acuta) entre 1916 et 1966. Cette disparition est la conséquence de I'augmentation de
la pollution des eaux et de I'envahissement du milieu par Bithynia, beaucoup plus tolérante quant

aux conditions de pureté de I'eau. Le facteur vitesse du courant est un des seuls paramètres

limitant pour Bitlrynia (cf $ 5.1.7. Vitesse du courant), et cette espèce ne disparaît à son tour que

lorsque les conditions se dégradent excessivement. Ainsi, dans le lac Oneïda, fortement eutrophisé
(BARRoIN, l99l), support des études de MarncB (1972) et de TASHIRO (1981, 1982), le
remplacement des Pleuroceridae par Bithynia s'est réalisé complètement.

Sur le site de la Maxe, les conditions particulières du milieu échauft se traduisent par une
population benthique quasiment exclusive de Bithynia sur les substrats durs, avec parlois
Dreissena (lamellibranches), Dendrocoelum, Dugesia (planaires) (cf $ 2.5.). La Caridine constitue
I'essentiel du necton invertébrés Il y a un appauwissement en diversité du peuplement et seules
les espèces ayant un bon degré de tolérance aux perturbations thermiques subsistent.

Dans le milieu naturel (non échauft), la compétition pour I'occupation des surÊaces dispo-
nibles concerne Bithynia tentaculqta et Dreissena polymorpha (bivalves) pour I'essentiel, Physa
intervenant dans une moindre mesure. Il semble que dans certaines situations, on observe entre
Bithynia et Dreissena une répartition verticale des deux espèces, Dreissena occupant les zones
proches de la surface, Bithynia (et Physa) se situant plus profondément. Par contre, d'autres
observations montrent une coexistence d'occupation des sites en parfait mélange, surtout lorsque
les populations de Dreissena comptent beaucoup de jeunes faiblement fixés.

Les phénomènes de remplacement et de compétition en cas d'échauffement du milieu sont
connus pour de nombreuses espèces et notamment pour le zooplancton marin (AFEE 1980).
Ainsi, Acartia clqusi et Paraclanus parvus voient leurs populations favorisées, sauf au plus fort
de l'été où leurs effectifs peuvent chuter de 30 àt75%. Leur cycle biologique est accéléré, cofllme
le montrent la précocité d'apparition de certaines générations d'adultes ainsi que les tailles réduites
des individus ayant séjourné dans les eaux chaudes (études de BeNoN in AFEE 1980).

Ces mêmes effets favorisants et sélectifs sont observés en eaux douces pour les Tubificidae
et Naididae (vers), ainsi que pour les Chironomidoe (diptères). On les retrouve également chez
les planaires (Dendrocoelunt lacteum, Dugesia tigrina) et chez les mollusques (Ancylastrum

fluviatilis, Physa qcuta et Hydrobia jenkensll). Des observations contradictoires concernent
Gammarus (crustacés) qui est tantôt favorisé et tantôt en régression (LANCoFORD in AFEE,
1980). A la Maxe, PACKA-TCHISSAMBoU (1976) aboutit à des résultats équivalents au niveau du
canal de ré1et et de la lagune et c'est Asellus, pour les crustacés, qui subit des fluctuations à
I'identique de celles signalées par d'autres auteurs pour Gammarus.
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- Photopériode

Un certain nombre d'auteurs s'accordent pour attribuer à la photopériode un rôle important
chez les Mollusques, que ce soit dans la reproduction ou la croissance.

Chez Helix aspersq (Ewee et al, 1982 ; LALTRENT et al, 1984), le déclenchement de la
reproduction est subordonné à I'installation d'une période diurne supérieure à 12 heures (ours
longs). Nêanmoins, une température qui passe de 15 à 20'C compense une photopériode plus
courte et on observe la maturation du système reproducteur mâle dès l6'C. Aupmr (1990)
précise qu'une durée de 15 heures de photophase est bénéfique à la croissance, mais que la
détermination exacte de la durée de la photophase optimale pour la ponte reste à préciser. Le
même auteur conclut que croissance et reproduction sont sous le même contrôle photopériodique
chez Helix aryersa (Euen et al, 1982 ; LAURENT et al, l9S4). Chez Limæc mmimus, la
croissance semble indiftrente à la photopériode, mais il n'en est pas de même pour la maturation
gonadique, tributaire de jours longs (Sorolove et MAC CRottE, 1978). Il y aurait donc dans ce
cas une certaine désynchronisation entre la taille de I'indMdu et la maturité des gonades.
LORVELEC et DAGUZAN (1990) indiquent que la photopériode est un inducteur important de
I'hibernation chez Helix aspersa, mais qu'il ne faut pas généraliser le rôle de la photopériode à
tous les gastéropodes. JnppssEN (1977 in LoRVELEC et DAGUZAw) precise que pour Helix
pomatia, c'est la photopériode associée à des basses températures qui est important, tandis que
LAZARIDOU, DN/flTRIADOU Et SRIITTiONRS (1986 i'? LORVELEC Et DAGUZAN I99O) iNdiqUENt qUE

chez Helix lucorum (méditenanéen), ce sont les faibles hygrométries et non la photopériode qui
conditionnent l'hibernation.

Chez les Gastéropodes aquatiques, VAtr LANCouRT et at (1975a), citant pREcr{T (1967),
indiquent que la photopériode interfere avec la température pour la ponte chez Planoràis, mais
pas chez Lyrnnaea. LAIGERT (1990) indique que chez Lymnaea peregra,la température a un
effet modulable par la photopériode, la température restant prépondérante. Chez Lymnaea
stagnalis, photopériode, température et qualité de la nourriture sont en interdépendance quant à
la régulation de la croissance et de la reproduction (Boru.rrN et Joossu, l9B2; Boril,KEN et a/,
1986). Les conclusions de ROSSETTI Y. et RossETTI L. (lr colloque INRA n" 52, 1990) sont
assez nuancées concernant Lymnaea auricularia et Semisulcospira libertina:

"Les variations de température ambiante ne semblent pas actives sur le declenchement du cycle, mais

elles pourraient jouer un rôle d'amplificateur. En effet I'abænce de variation thermique associée au qrcle

photoperiodique artificiel induit une oscillation comportementale d'amplitude reduite. Ce phénomène peut

être rapproché des possibilités de modulation de I'amplitude du cycle pondéral circannuel des hibernants par

la température ambiante (CeuculHeu et al, L973).

. Le rapport des amplitudes des cycles photoperiodiques correspondant à I'environnement des deux

espèces est très proche de celui des amplitudes des cycles comportementaux de chaque espece. La similitude

de ces deux rapports fournit un argument supplémentaire en faveur du rôle de la photoperiode dans le

contrôle des cycles observés".
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L'analyse des publications concernant l'élevage en laboratoire de Bithynia a révélé une
grande disparité dans les protocoles d'éclairement. CHUNG PYUNG RIM (1984) réalise ses

élevages avec une alternance de 12 heures de nuit et 12 heures d'éclairement avec tubes

fluorescents blancs de 15 w, alors que PRUCE et RADLE (1971), cités par Cnmlc PYUNG RIM,

utilisent 12 heures d'éclairement et 72 heures de semi éclairement, et que VAN DER Scuarm
(1973) réalise 24 heures d'éclairement continu. KRUATRACHLJE (1982), quant à lui, utilise 8

heures d'éclairement par cycle de 24 heures. Enfin, VntceNr et al (1981) signalent une possible

influence de la photopériode, ayant constaté des pontes précoces (avril) en laboratoire à l8-22"C

avec éclairement naturel. Cet auteur avance que la température de I'eau agirait coflrme facteur

limitant, la photopériode étant prépondérante.

Mes observations ne vont pas du tout dans ce sens. In situ,la turbidité, identique en milieu
naturel et en milieu échauft, est très forte (transparence < à 0,60 m). Le facteur lumière n'est
peut-être pas totalement inopérant, puisque Bithynia est récoltée entre 10 et 50 cm de
profondeur, mais I'incidence du facteur lumière est fortement atténuée par la turbidité. De plus, les
pontes sont observées dans le secteur soumis à l'échauffement et dans le secteur non échauft
avec plusieurs semaines voire mois de décalage, alors que photopériode et intensité d'éclairement
sont communes aux deux milieux. Chez Bithynia tentaculata, le facteur tempérafure est donc
nettement prépondérant; la dynamique de reproduction est très active dès que la température du
milieu aquatique passe de 16 à 20"C en secteur échauft, bien que la photopériode soit de type
printanière. (cf $ a.2.2.), donc de jours courts. Ceci n'exclut pas que c'est peut-être cette
désynchronisation de la température et de la photopériode qui est à I'origine des résultats un peu
différents observés pour une même température en milieu échauft et milieu naturel (tableau no2l
page ll2).

- Vitesse du courant

Les travaux de VINcENT el al (1982), s'appuyant sur les coefficients de corrélation et les
analyses en composantes principales et multiples, font ressortir une très forte liaison entre la
distribution de Bithynia et la vitesse du courant. Ce paramètre se retrouve également
indirectement dans la liaison de la distribution avec le substrat puisque Bithynia colonise
également les substrats meubles, donc à faible courant. Cette étude fait ressortir que la
distribution préferentielle observée sur des plantes aquatiques correpond à un artéfact, le courant
et le substrat étant largement prépondérants, les plantes n'étant qu'un substrat colonisable parmi
d'autres.

Cette importance du courant a déjà été signalée dès 1953 par Lnrv qui note qu'en cas de
courant trop important, on assiste à un refuge des individus sous les pierres, dans les herbiers et
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sous les ryrousses, la migration vers le fond pouvant même conduire à un enfouissement dans la

vase. Ces observations sont confirmées par ScuÀreR (1953b) qui indique que la résistance au

courant et les contraintes nutritives sont des facteurs primordiaux de la distribution de Bithynia.

VrNceN'r et LEToURNEAU (1985) notent toutefois que si le facteur vitesse du courant est

prédominant dans la distribution des individus âgés, le facteur thermique semble déterminant dans

la distribution des jeunes. ScHÂren (1953a) note que Bithynia semble avoir une préference pour

les substrats durs "assez propres", et mes observations sur le site de La Maxe me conduisent

exactement à la même remarque, ce qui signifie qu'il faut une circulation d'eau suffisante pour

éviter le colmatage des zones colonisables, et assurant un renouvellement convenable du milieu.

Un courant excessif ne permet pas I'adhésion de Bithynia sur un support minéral ou végétal.

Les mesures effectuées en transect (VlvannLLl, 1977) indiquent au niveau des berges des

vitesses de I'ordre de 0,35 m/s dans le canal d'amenée et de I'ordre de 0,20 m/s en rive gauche à

0,35 m/s en rive droite dans le canal de rejet. Ces vitesses sont à minorer puisque les populations

de Bithynia que j'ai récoltées se trouvaient toutes dans les anfractuosités des enrochements des

berges. Il y a donc une conjonction favorable dans le cas du site de la Maxe entre la nécessité d'un

courant minimum qui évite une sédimentation excessive et un courant excessif au-delà duquel

I'adhésion au support devient aléatoire, voire impossible.

Les observations de VRUaNCoURT et al à Gentilly en 1976 indiquent clairement qu'à

I'issue de crues, on observe un net affaiblissement des populations de Bithyma en amont des rejets

de la centrale, mais qu'en aval on assiste à la disparition complète de cette population. Il y a donc

là un effet de synergie possible. Sur le site de la Maxe, l'effet de crues (vitesse du courant) n'est

pas sensible ni en milieu échauft, puisqu'il y a une régulation assurée par le transit dans la

centrale, ni en secteur naturel qui est perpendiculaire au lit de la Moselle. Sur ce site, la vitesse du

courant est donc relativement indépendante du débit de la Moselle, mais elle dépend par contre

des débits pompés et rejetés par la centrale.

- Hydrochimie

Les avis sur I'acido-tolérance de Bithynia sont très partagés (Pnvel-ArI.out., l97l ;
CHUNc PytJNG R[\{, 1984 ; VruceNr et GAUcHER, 1983). Bithynia est signalée dans des milieux

dont le pH évolue de 6,5 à 8,6.

Si Dussenr (1979) conclut à la non-signification du paramètre dureté calcique par la
mesure de CaCOI dans la distribution de Bithynia, VNcnNT et GAUcTDR (1983) constate que la

taille de maturité des femelles varie selon I'hydrochimie, sur 3 sites où la température est comprise

entre 3 et24,5oC, sans davantage préciser (tableau n"23).
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Tableau n"23: Maturité des femelles en fonction de la qualité du milieu (Vwcevr et GAUCTmR,
1983)

Milieu pH Conductivité
(ps/cm)

Ca++
(ms/l)

Taille de maturité sexuelle
des femelles (mm)

A
B
C

7,8
7,4
6.5

245
235
105

57
60
8

6-7
6-7
8-9

Il semble donc que la composition chimique de I'eau afecte la physiologie des individus, ce
qui n'est pas surprenant, et que llitltynla présente un fort potentiel d'adaptation.

Sur le site de la Maxe, les eaux sont bien minéralisées, chlorurées calciques et légèrement
basiques (cf $ 3.2.3.). Tous les autres paramètres physico-chimiques sont identiques dans les deux
secteurs sauf la température. Il est donc logique d'attribuer aux différences de régime thermique
les différences observées dans le cycle reproducteur de Bitltynia dans les deux compartiments du
site de La Maxe.

- Polluants: métaux lourds. pesticides

Métaux lourds: Pb, zn, cd, cu, Hg, Fe selon l'usage établi par I'AF-EE et non par
référence à la classification périodique des éléments chimiques.

De nombreuses observations tendent à montrer surtout en milieu marin (BrlraN et al,
1977 in AFEE, 1980) que si "la pollution thermique ne semble pas modifier fondamentalement la
composition d'un peuplement soumis à de nombreuses pollutions, lorsqu'elle s'ajoute à celle-ci,
elle tend à aggraver I'action des polluants chimiques et organiques sur les peuplements
benthiques".

Les études menées au sein du laboratoire d'Ecologie et du centre de recherches en écologie
de I'Université de Metz depuis 1975 se sont surtout attachées à évaluer la bioaccumulation des
métaux lourds sur les mousses aquatiques, le bivalve Dreissena polynorpha et sur la faune
piscicole.

La sensibilité de Bitlrynia tentaculata à l'égard des métaux lourds a été étudiée par le
laboratoire d'Ecologie de I'Université de Metz (1981, 1985) au niveau des secteurs sidérurgiques
mosellans (Vallée de I'Orne, Vallée de la Moselle dans le secteur thionvillois). Il ressort de ces
études que Bithyma présente une très grande tolérance face à ces polluants et que ses capacités de
résistance sont importantes.

Dans le secteur de la Maxe, les concentrations en Pb, Zn, Cd dans les parties molles et les
coquilles sont corrélées aux teneurs des matières en suspension; elles restent très inferieures à
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celles du secteur sidérurgique plus en aval, où Bithynia ne montre pas de lésions particulières. Les
tubes des condenseurs en laiton, cofirme c'est le cas à La Maxe, sont une source maintenant
connue de cuivre et de zinc, qui passent dans le milieu aquatique. Au moment de mes
observations, cette source de contamination en cuivre et zinc n'a pas été explorée, I'importance de
ce phénomène n'étant pas perçue comme elle I'est actuellement. L'analyse histologique au
microscope optique n'a pas révélé d'indices qui puissent indiquer qu'une action des micropolluants
métalliques est facilitée, ou soit synergique des effets de la température. Cette synergie entre les
effets thermiques et les micropolluants minéraux et métalliques existe pour de nombreux animaux
dulçaquicoles, avec des effets notamment sur leurs gonades, mais cela n'est pas le cas chez
Bithynia tentaculata.

Chez Melanopsis praenxorsa (gastéropode prosobranche également), de distribution
méditerranéenne, la résistance à l'égard des polluants métalliques est élevée (MAZLAM et al,
1994). Chez Helix qspersa (gastéropode pulmoné), l'accumulation de cuivre dans les tissus peut
être importante, ce qui fait de ce genre un bon indicateur potentiel des contaminations métalliques
du milieu (PrHaN et al, 1994).

HITYNH THU HoA (1990) a testé sur .8. tentqculata un certain nombre de pesticides, et
notamment le Lindane. Il a constaté une résistance extrêmement efficace de Bitlrynia, même à des
doses élevées, quelles que soient les températures. C'est d'ailleurs cette résistance qui a conduit à
I'abandon de Bithynia coûrme indicateur par mortalité de la présence des pesticides en milieu
limnique. Des résultats allant dans le même sens ont été mis en évidenceparBruzAT et Snuca
(1979,1981 a, b) et SEUGE et BLUZAT (1982) chez Lymnaea stagnalis (gastéropode pulmoné).

Il semble donc, en conclusion, que la tolérance aux facteurs chimiques des gastéropodes en
général et de Bithynia plus particulièrement est très importante, qu'il s'agisse de composés
minéraux, métalliques ou organiques. L'augmentation de température n'a pas d'effFets synergiques
induisant une moindre résistance de I'animal face à ces polluants, semble,t-il.

- Chocs thermiques

Quelques observations semblent indiquer que Bithynla résiste mieux à une élévation
régulière et constante qu'à des variations rapides de température (Ver,raNcouRT et al, L976).
Une observation réalisée en avril 1987* dans le canal de rejet soumis depuis 4 ans à des variations
de température importantes et irrégulières n'indique pas de modification importante de la
popufation de Bithynia, par rapport aux observations réalisées de 1976 à l98l .

Le peuplement observé en 1987 montre un effectif et une hétérogénéité de taille,
comparable à celle de 1977, à date pratiquement identique. Tout au plus peut-on dire que

' 
Depuis 1982la centrale de La Maxe fonctionne de manière irrégulière, uniquement en appoint, pour satisfaire
les "pointes" de consommation du réseau EDF-UEM.
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I'hétérogénéité de taille est un peu plus importante en 1987 par rapport aux populations de 1977

soumises à un milieu échauft régulièrement. Cela dit, les observations de VantANCouRT e/ a/

(1976) indiquent clairement une disparition totale de Bithyia en aval de Gentilly suite à

I'augmentation rapide des températures, et j'ai également noté des problèmes de survie chez

Bithynia en élevage au laboratoire lors des tentatives de changements rapides de température.

5. 1.6. Croissance lr sllz: conclusions

Il ressort des observations et mesures effectuées de 1977 à 1979 sur le site de la Maxe que

dans le secteur non échauft (identique à la Moselle), le flux principal de jeunes s'observe selon les
conditions climatiques printanières à partir de juin ou début juillet et se poursuit ensuite jusqu'en

septembre - octobre. Quelques rares individus de petites tailles peuvent être parfois récoltés de
mars-avril à début mai et sont issus waisemblablement d'éclosions tardives de l'été précédent. Les
géniteurs de grande taille semblent mourir à la fin du printemps. Les géniteurs des jeunes observés
à partir de juillet sont soit des adultes survivants de l'été précédent soit des individus nés à la fin
de I'automne précédent voire au début de I'année en cours (printemps) et qui ont eu une
croissance rapide.

Dans le secteur échauft, la dynamique de population d'une année à l'autre est fortement
modifiée. En 1977, on observe des arrivées de jeunes en awil-mai, puis juillet-août, avec une
rémanence jusqu'en octobre. En 1978, on observe des jeunes pendant tout le ler trimestre (de
janvier à mars) (éclosion tardive de 19772) et c'est seulement en mai-juin que la première cohorte
nouvelle apparaît. Toute la période estivale se traduit par de faibles apports de jeunes, et ce n'est
que fin août-début septembre qu'une véritable deuxième cohorte est discernable.

Sur le plan des effectifs on constate en 1977 comme en 1978, avec des biotopes très
comparables, que les effectifs en milieu naturel sont supérieurs de 40 à 45% à ceux du secteur
échauft. Ce fait est également constaté par VeuANcouRT et CourttRE (1975b) sur le site de
Gentilly au Québec où le secteur amont non échauft présente un peuplement plus dense en
Bithyùa que le secteur aval soumis à l'échauffement.

En conclusion de cette étude biométrique in situ, il ressort que l'échauffement régulier de
7oC, voire 9-10'C souvent, de I'eau sur le site de la Maxe se traduit dans les populations de
Bithynia.

- par des pontes précoces dès le mois de mars avec éclosion dès le mois d'avril en secteur
échauft,

- par une croissance beaucoup plus rapide des juvéniles de 0,8 ù 2 mm. La croissance de 2,5
à 7,5 mm, taille de maturité sexuelle, est très active, ce qui finalement écourte de près de
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3OYole temps de croissance pour atteindre la taille de7,5 mm,

- par un peuplement moins dense. Je ne peux pas préciser cette densité en terme de nombre

d'individus par unité de surface compte-tenu du protocole de prélèvement, mais il ressort

des prélèvements effectués de manière homogène par un seul préleveur sur des sites

comparables que cette densité est réduite de 35 à 40% voire 50olo. Cette réduction peut

s'expliquer par le décalage entre I'environnement thermique et les autres potentialités du

milieu aquatique notamment alimentaires, ou par I'impact de la prédation par exemple,

- par un décalage des pics de population qui est directement lié à I'apparition de jeunes

individus,

- par une durée de vie réduite, pouvant ne pas excéder six mois dans les cas extrêmes,

La précocité de la ponte en secteur échauffe peut être mise en regard des observations de

MAZLAM et al (1994) qui signale une reproduction continue sur toute I'année de Melanopsis

praemorsa L. (gastéropode prosobranche) à Marrakech (Maroc). De même, PACKA

TCHISSAMBOU (1979) montre que chez Atyaephy'a (Caridine: crustacés), le cycle reproducteur à

La Maxe, dans la "lagune" échaufte, est très comparable à celui de la même espèce en secteur

méridional, avec de plus un impact sur le sex-ratio par mortalité anticipée des femelles.

Comme pour la reproduction, pour laquelle j'ai essayé de préciser en laboratoire les

observations acquises sur le terrain, j'ai tenté de reproduire au laboratoire, en conditions

imposées, la cinétique de croissance observée sur le terrain afin d'en affiner sa description.
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5.2. CROISSANCE EN LABORATOIRE

5.2. l. Protocole d'élevage

5.2.1.1. Modules d'élevage

lls sont décrits av paragraphe 4.3. 1..

5.2.1.2. Température d'élevage

Le maintien à température constante a été obtenu en utilisant une rampe de chauffage
thermostatée associée à une pompe de circulation afin d'homogénéiser le milieu dans lequel sont
placés les cristallisoirs d'élevage. Un thermomètre enregistreur permet de vérifier la régularité des
conditions de température. En 1980, la pièce d'élevage thermostatée à l0"C a permis une bonne
régulationtes modules d'élevage, En 1981, les modules ont été installés dans un local en sous-sol,
normalement frais mais sans climatisation. De ce fait,la température minimale testée de 15oC n'a
pas pu être maintenue rigoureusement (variations de 15 à 18,5.C).

5.2.1.3. Nourriture

J'ai utilisé comme aliment une suspension de chlorelles à 20-30.106 cellules/ml. L'apport
dans chaque cristallisoir de 1,5 litre de 20 ml de solution concentrée soit 400.106 cellules, aboutit
à une concentration de 270.106 cellulesll ou 270 000 cellules/ml. Cette concentration de 270 000
cellules/ml est 4 à 6 fois plus importante que les concentrations observées en Moselle (Gtcmux,
1992; WILLE, 1988) ($ 2 3 ) Cette culture à haute densité constante est du même ordre que celle
citée par MEIER-BROOK (1977) utilisant une suspension de Chlorogonium elongatum, une algue
flagellée, évitant ainsi les problèmes de sédimentation. Dans I'expérimentation présente,
I'utilisation de bulleurs, la fréquence d'alimentation (chaque 3 ou 4 jours) et la régénération
hebdomadaire du module ont réduit ce problème de sédimentation des chlorelles. En tout état de
cause, SCHÀFER (1953b) a montré que Bithynia pevt avoir deux modes d'alimentation, I'un de
type brouteur et l'autre de type filtrant (cf $ 2.3.); le calcul de ScgÂreR attribue à B. tentaculata
un taux de filtration de 16,8 mlÆ/individu. Les estimations de MEmR-BRooK (1977) pour B.
mandchouricaindiquentunflux de4,95+3,4 ml/lr l individuà23oC + loc. Cettedoublevoie
d'alimentation est confirmée par Lu.tY (1953) qui note que in situ, Bithynia se nourrit aussi bien
de diatomées, d'algues filamenteuses et de diverses plantes aquatiques que de matières organiques
en décomposition. TASHIRO (1982), reprenant FRETTER et Gnernv (1962), admet que le régime
filtrant prédomine. LODGE (1985) partage cet avis et c'est également la position de LavaRcne
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(1982). TASHIRO (1982) a utilisé Chlorella qui assure une bonne source carbonée et azotee; il

indique une concentration de 150 000 cellules/l correspondant dit-il à la concentration du milieu

d'origine (lac Oneïda). Cela paraît tout à fait faible pour un lac réputé eutrophe (MA'rncE, 1972

et BARRoIN, l99l) et il s'agit plus vraisemblablement de 150 000 cellules/ml.

GnseRr et al (1986), en élevage in situ, assure I'alimentation par un complément de laitue-

épinard-chicorée réduit en particules, en complément du périphyton naturel colonisant les cages

d'élevage.

Pour d'autres auteurs, en élevage en laboratoire, I'alimentation choisie est variable:

. CHITRAMVoNG el al (1981): alimentation synthétique seule (selon SUMETHANURGKUL,

197 0) pour .B. siamensis siamensis.

. KRUATRACHUE et al (1982) : cultures sur boues stérilisées additionnées de diatomées

selon le protocole de BnucB et al (197I) ou additionnées d'un aliment synthétique à haute

valeur protéique selon le protocole de Sulænrau-ncrul (1970) pourB. siamensis.

. Cnuxc PYTJNG RIM (1984): périphyon naturel additionné de diatomées, de poudre

d'algues vertes (Cralife du commerce) ou de tétraSML (préparation d'aliments pour

poissons) pour.B. tentaculata et d'autres mollusques gastéropodes.

Les résultats qu'ils obtiennent ne semblent pas significativement diftrents.

5 .2.1 .4 . Composition chimique de I'eau (cf $ a.3 . 1 . )

La première année (1980), I'eau utilisée provenait d'un grand aquarium de 500 I contenant

de I'eau de Moselle en stabulation.

La deuxième année (1981), après une période d'une vingtaine de jours d'élevage avec de
I'eau de VoMc (pH = 7, dureté: titre hydrotimétrique 5o2 français), l'eau utilisée est celle d'une
source permanente d'avant-côte de Moselle située à Corny-sur-Moselle et dont les

caractéristiques sont: pH: 7.5, dureté = 34o5, conductivité:470 ps/cm.

Le choix de I'eau de Volvic initialement retenue était lié au fait que c'était I'eau utilisée au
laboratoire pour la culture de chlorelles. Il s'est avéré rapidement que sa faible minéralisation
pouvait être un facteur limitant pour un élevage de mollusque à coquille calcaire (Seuce et
BLUZAT, 1982), ce qui m'a conduit à un ajustement du protocole expérimental. L'eau de Corny
utilisée en remplacement de I'eau de Volvic a une minéralisation et une dureté proches de I'eau de
Moselle sans I'inconvénient de la turbidité. Le passage de I'eau de Volvic à I'eau de source locale

s'est fait sur une semaine, avec un mélange progressif d'une eau à I'autre. KRUATRACHUE (1982)

indique en laboratoire un optimum de pH compris entre 6.5 et 7 alors que PwrL ALLOUL (1971)

signale la disparition de Bithynia dans le milieu naturel si le pH est inferieur à 7, et la
concentration faible en calcium. Les caractéristiques de I'eau retenue dans l'élevage se sont
avérées adaptées et compatibles avec l'objectif fixé.
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5.2.1.5.  Ec la i rage

En 1980, les modules étaient disposés en batterie dans une pièce thermostatée à l0oC,
avec lumière du jour. En 1981, les modules furent disposés en batterie sur des rayonnages
dans une pièce fraîche non thermostatée mais obscure. En conséquence, un éclairage (à
raison de deux tubes fluorescents blancs de 1,20 m pour trois modules) a été mis en place
avec horloge automatique assurant 16 h d'éclairage pour 8 h d'obscurité totale.
KRuarRacHIJE (1982) a quant à lui choisi un rythme de 8 h d'éclairementpar 24 h.

5.2.L.6. Origine des lots - Densité en élevage

En 1980, le |ot d'élevage a été constitué Ie23.07.1980 à partir du peuplement d'une
boîte d'élevage en place dans le canal de prise (milieu naturel, eau à l7'C). Cette boîte
d'élevage contenait de nombreuses pontes ainsi que de nombreux jeunes nouvellement éclos.
Après 48 h au laboratoire dans un grand aquarium de stabulation à l6oC, les plus petits
individus ont été recueillis dans une boîte de Pétri contenant I'eau d'élevage et, après Z0 mn,
ont été examinés à la loupe pour vérifier leur vitalité: tentacules déployés et reptation active.
Chaque individu sélectionné a été mesuré au pied à coulisse (extrémité de I'apex jusqu'au
bord externe du péristome). Six lots homogènes de 15 individus ont été constitués. Trois
lots de 15 ont été mis à l5'C et 3 lots à 28oC. Cette densité est du même ordre que celle
indiquée par GnnrRr et al (1986).

En 1981, le prélèvement permettantla constitution des lots d'élevage a été réalisé le
l3l05ll98l sur les pierres des berges du canal de rejet échauft (température de I'eau :
25"C). De nombreux accouplements, de nombreuses pontes sur les cailloux non colmatés de
limon ainsi que de nombreuses éclosions indiquaient une reproduction intense. La récolte de
très petits individus a permis I'installation d'un nouvel élevage en vue d'apprécier à nouveau
la vitesse de croissance. Au laboratoire, la récolte a été divisée en 3 lots équivalents, I'un
maintenu à 25"C coûtme in situ, un autre ramené progressivement en une semaine à 20"C.
et le troisième à 15oC.

L'examen de la vitalité des individus et la mesure de la coquille au pied à coulisse ont
permis la constitution de lots homogènes placés en élevage à raison de 20-25 individus par
cristallisoir. Une deuxième série de mesures a été entreprise la même année, mais à partir de
jeunes éclos en laboratoire issus de pontes déposées en laboratoire. Les modalités
techniques de cette deuxième expérimentation ont déjà été décrites au paragraphe 4.3.1.,
traitant les phases d'incubation des oeufs, l'éclosion et I'accroissement des tailles jusqu'à 2
mm.
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5.2.1.7 . Mesures de croissance

Une surveillance très régulière a permis un suivi satisfaisant, sauf à 20oC où une mortalité
inexpliquée a été constatée à la même période (23106119Sl) dans les deux séries testées (individus
d'origine in situ et pontes en laboratoire). Une contamination bactérienne du milieu n'est pas
impossible et pourrait expliquer cet accident. L'origine de cette contamination pourrait être les
supports de matériaux naturels placés dans les cristallisoirs (cf $ 4.3.2.3. page 47).

Les mesures effectuées au pied à coulisse sous loupe binoculaire tous les 3 ou 4jours furent
régulièrement suivies d'un réensemencement en chlorelles. Les résultats ainsi obtenus permettent
d'apprécier I'effet de la température sur la mortalité et sur la croissance en conditions strictement
contrôlées.

5.2.2. Croissance en laboratoire: analyse des résultats

5.2.2.1. Mortalité

La mortalité est évaluée en élevage sur des lots constitués d'animaux ayant au départ une
taille supérieure à 1,512 mm. Ils ont donc déjà réalisé leur phase de croissance initiale, de
l'éclosion à cette taille qui leur donne un aspect comparable à I'adulte.

Les taux de mortalité (et donc de survivance par diftrences) sont représentés sur la figure
34 (page 125) (il n'y a pas de résultats représentés pour 20oc: cf g 4.3.2.3 . et 5.2.7 .).

Les taux de mortalité en laboratoire à une température inferieure à 20"C sont régulièrement
plus faibles que ceux observés en milieu nettement plus chaud (température supérieure à 25"C).
Ce résultat correspond aux remarques de LervmpRr (1990) pour Lynnaeq peregra.

Les individus issus d'éclosions en laboratoire semblent mieux résister à des températures
modérées que ceux provenant du milieu naturel, mais c'est le contraire que I'on observe à 25"C.
Au-delà de 50 à 100 jours d'élevage, selon les températures, le taux de mortalité semble se
stabiliser à des valeurs qui restent toujours inferieures à 30oÂ, ce qui est conforme aux données
générales de la bibliographie. On peut donc considérer que les protocoles appliqués sont
convenables à défaut d'être optimum. Naturellement, I'essai de passage rapide de l5'C à 28oC en
1980 entraînant75oÂ de mortalité en moins de 6 jours n'est pas inclus dans cette analyse et relève
plus vraisemblablement des effets des chocs thermiques.
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Figure 34: Pourcentage de mortalité en fonction du temps à lToC + I et 25'C (animaux en
croissance de 1,5/2 mm vers la taille adulte)
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5.2.2.2. Vitesse de croissance

La période initiale de croissance comprise entre 0,8 mnq taille d'éclosion (Merncl lg72),
et 1,5-2 mm, taille où la coquille prend un aspect coloré semblable à celle de I'adulte, a déjà été
traitée au paragraphe 4.3.2.5.. Au cours de cette étape, le métabolisme de I'animal permet la
croissance et l'élaboration de la coquille. Un calcul de vitesse de croissance aboutit aux valeurs du
tableau n"24 qui reprennent pour mémoire celles du tableau nol5 page 50.
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Tableau no24:

l7"c + | 25"C

Taille éclosion (mm) 0.8 0.8

Ecart-type à l'éclosion -0 -0

Taille du plus grand (mm) 3,25 2.75

Taille movenne (mm) 2.2t 2.26

Ecart-type 0.47 o.43
Temps de croissance (iours) 4 l 28
Vitesse (mm/semaine) 0.26 0.37

Vitesse maximale observee 0,33 (pour l2 individus)
(0.42 oour 1 individu)

0,49 pour l7 individus

Comme je l'ai déjà mentionné au paragraphe 4.3.2.5., le temps de croissance de 0,8 à

1,5 mm à 25"C est écourté d'environ 33oÂ par rapport à une température de 17"C + 2 et la

dispersion de taille est plus modérée à25"C.

Pour la suite, de la croissance de l'état "juvénile formé" vers Ia taille de maturité sexuelle

soit 717,5 mm environ pour mâles et femelles, les résultats obtenus en laboratoire sont plus

variables. Pour la première année de mesure, les résultats sont représentés dans la figure 35 et le

tableau n"22.

Figure 35: Croissance à l5'C (et dispersion, appréciée par la variation de l'écart-type) d'une

cohorte initialement homogène
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La croissance n'est pas régulière,

fréquent chez les gastéropodes. Par

régulièrement très sensiblement. Ainsi

résultats du tableau no25.

Tableau no25:

l 3 l

mais elle se fait par paliers. Ce type d'accroissement est

ailleurs, la dispersion très faible à I'origine s'accroît

I'analyse séquentielle des résultats de 1980 conduit aux

Taille
(en mm)

Temps
(en iours)

Vitesse de croissance
(en mm/semaine)

1 ,99
2,54
3 ,89
5 ,18
5 ,38
5.75

0
l0
54
89
tt7
137

0,39
0,22
0,26
0,05
0. l3

On peut penser que le taux de 0,39 mm/semaine correspond encore à I'influence des
conditions in situ, les individus se trouvent normalement en début de phase de croissance très
active et provenant d'un milieu à l7'C en cours de réchauffement. Comme ils sont soumis en
laboratoire à un milieu plus froid (15'C) (température seuil, cf $ 4.2.), leur croissance se ralentit
et c'est ce que I'on observe sur la période de 44 jours suivant les 10 premiers jours en laboratoire.
Cette vitesse de croissance va se maintenir à 0,26 mm/semaine pendant encore 35 jours avant de
décroître fortement. Comme les conditions d'élevage n'ont pas été modifiées, on peut penser qu'il

s'agit là d'une pause physiologique normale.

On constate qu'à la suite de cette pause, un nouvel accroissement s'amorce. Par ailleurs, il
est clair que le maintien d'une température constante sur presque 140 jours est tout à fait artificiel
et peut générer des réponses originales. Dans la nature, presque cinq mois de stabilité complète
est une situation fort peu probable. Ainsi RossETr et al (1990) indique que I'absence de variations
de température sur de longues périodes induit une disparition des cycles d'activités chez Lymnaea
et Semisalcospira.

La deuxième année de mesure en laboratoire m'a permis d'obtenir deux séries de résultats
présentés sur les figures 36 (page 132) et 37 (page 133).

La figure 36 retrace la croissance en laboratoire d'individus prélevés au mois de mai dans le
secteur échauft, alors à 25"C. Les conditions thermiques de laboratoire sont bien régulières à
25oC alors qu'il y a une oscillation de x.2oC à 17"C. Ces conditions ne sont donc pas exactement
comparables à celles de la série de I'année précédente. Cela dit, les résultats sont néanmoins
intéressants. A 17"C + 2 (figure 36), comme I'année précédente, j'observe une succession de
phases de croissance séparées par des paliers de croissance quasiment nulle (tableau n"26).
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Figure 36 Croissance de Bithynia en élevage en laboratoire (individus provenant du site de La

Maxe)

1981

7.00
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2.00

L00

0.00
80
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Tableau no26. (Température d'élevage l7"C + 2)

Taille
(en mm)

Temps
(en iours)

Vitesse de croissance
(en mm/semaine)

2,58
2.87
3 ,61
4,33
4,59
4.95

0
t4
29
87
127
150

0,15
0,35
0,09
0,05
0 .1 I

Ces résultats sont globalement équivalents à ceux obtenus I'année précédente à une
température constante de 15"C. Il y a une croissance assez rapide au départ, mais qui décroît
ensuite, tendant même vers zéro, après quoi une certaine reprise de croissance s'amorce à
nouveau.

A25"C (figure 36), les résultats sont les suivants (tableau no27):

Tableau n"27: (Température d'élevage . 25oC)

Taille
(en mm)

Temps
(en iours)

Vitesse de croissance
(en mm/semaine)

3,04
3,65
4,06
4,45
4,79
5,43
6.05

0
l4
29
37
63
78
150

0,31
0 ,19
0,34
0,09
0,30
0.06

(.)
(t

L7 +.20C
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A25oC, une suite de phases de croissance et de paliers s'obserye coûrme àt l7"C * 2, mais la
succession de ces étapes se déroule avec une cadence plus rapide ù 25oC. Toutefois, les vitesses
de croissance calculées au cours des phases actives de croissance ne sont pas sensiblement
diftërentes, quelque soit les températures.

Si I'on compare les gains de taille en fonction de la température, toutes les autres conditions
étant identiques par ailleurs, on obtient (tableau no28):

Tableau no28.
l7 "c  L2 25"C

Taille initiale (mm) 2.58 3.04
Taille finale (mm) 4.95 6.05
Durée de croissance (iours) 150 150
Gain de taille (mm) 2,37 3.01
Accroi ssement d'écart-tvoe + 0.585 +0.345

A25oC, on constate que pour un même temps de croissance, il y a un gain de taille de 27oÂ
et une moindre dispersion de la cohorte comme I'indique la variation d'écart-type.

.f'ai réalisé une autre série de mesures à partir de pontes obtenues en laboratoire. Les jeunes

issus des éclosions m'ont permis d'obtenir des résultats qui sont totalement indépendants du milieu
naturel, à la diftrence des mesures précédentes où les lots étaient constitués à partir d'individus
prélevés sur le terrain. Ce protocole supprime un facteur difficile à estimer et qualifié de "passé
thermique" par LarvmeRT (1990) povr Lymnaea peregra. Cet auteur indique par ce concept que
les réponses en laboratoire peuvent être influencées par les conditions antérieures du milieu dans
lequel I'animal est prélevé. Ce phénomène est également évoqué par Bruzar et SEUGE pour
Lymnaea stagnalis (1979). Les résultats sont consignés sur la figure 37 ainsi que dans les
tableaux 29 et30.

Figure 37: Croissance de Bithynia en laboratoire (individus éclos en laboratoire)

25 0C5.0

60

jours

20 40 80 100
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Tableau no29'. Croissance à l7"C + 2

Taille
(en mm)

Durée
(en iours)

Vitesse de croissance
(en mm/semaine)

Température

2,21
2,63
3,01
3 .  l8

0
l5
24
87

0,2
0,3
0.02

lgoc
décroissance jusqu'à

14.5.C

Si une vitesse de croissance de 0,2-0,3 mm/semaine est constatée à l7"C + 2, il semble que

la décroissance de la température vers 15oC et même un peu moins soit responsable de I'arrêt de

croissance qui se produit. C'est une des remarques de YoLJNG (1975) sur le sens de variation du

gradient thermique.

A25"C,les résultats sont les suivants (tableau n"30):

Tableau n"30. Croissance à25"C

Taille
(en mm)

Durée
(en iours)

Vitesse
(en mm/semaine)

2,26
2.82
4,03
4,38
5.01

0
8
50
64
113

0,5
0,2
0 ,18
0.1

On note une baisse régulière et continue de la vitesse de croissance à mesure que la taille
s'approche de la taille à laquelle commence la maturation des gonades (cf $ a.a.). Par ailleurs, la
dispersion qui s'accroît assez sensiblement en cours de croissance se réduit à nouveau après 70
jours d'élevage.

Tableau no3 1:

l7"c +2 25"C
Taille initiale (mm) 2.21 2,26
Taille finale (mm) 3.18 4.74
Gain de taille (mm) 0.97 2.75
Durée de croissance (iours) 87 l l 3
Accroissement d'écart-tvoe 0.075 0.48

La comparaison de la croissance de ces deux lots, tous deux issus de pontes et éclosions en
laboratoire (tableau no3l), montre que le gain de taille à 25oC est considérable, mais que la
dispersion augmente également. Cette diftrence de dispersion est néanmoins peu significative
puisqu'à l7"C L 2, il y a pratiquement arrêt de croissance, ce qui induit inévitablement un arrêt de
la dispersion.
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En conclusion, la vitesse de croissance calculée au cours des phases d'accroissement n'est
pas très diftrente quelque soit la température pour les lots issus du milieu naturel. Par contre, à
une température plus élevée, les phases de croissance en laboratoire sont plus nombreuses pour
une même durée d'expérience, ce qui permet d'atteindre une taille importante plus rapidement. Il y
a donc un effort de croissance plus soutenu et surtout plus fréquent lorsque la température est
plus élevée. Les résultats observés avec les individus éclos en laboratoire vont dans le même sens,
à la différence qu'à 25"C,la croissance est quasiment continue, ce qui accroît la diftrence de
réponse observée entre lToC et25"C.

5.2.2.3. Croissance individuelle ou croissance moyenne collective

Selon GngBRr et al (1986), la vitesse de croissance peut subir de grandes variations
individuelles. Ce fait est vérifié par la dispersion croissante de tailles au sein d'une cohorte en
élevage en laboratoire (cf $ 5.3.2.). Les mesures réalisées concernent des lots d'individus, et ne
corespondent pas à un suivi individuel de chaque animal. Ainsi, au sein d'une cohorte, il n'est pas
exclu que le plus petit à une date t1 ne devienne un des plus grands à la date t2 ou t3. Aucun indice
ne permet de I'affirmer ni de le récuser. En conséquence, il faut rester prudent quant à
I'interprétation des résultats moyens obtenus lorsqu'on veut les intégrer dans l'étude d'un cycle
biologique qui s'applique à un animal "théorique", qui peut-être n'existe pas ou
qu'exceptionnellement dans la nature.

5.3. EFFETS DE L'ECHAUFFEMENT REGULIER DU MILIEU SUR LA CROISSANCE EN
LABORATOIRE : CONCLUSIONS

GnaBRr et al (1986) ont montré que la densité et la nourriture disponible sont deux
facteurs importants intervenant sur la croissance. Dans mes expérimentations, ces deux
paramètres sont identiques pour les diverses températures testées. Les différences que j'ai
observées sont donc bien liées aux conditions thermiques imposées et il est clair que des
températures sensiblement supérieures à l5oC permettent une croissance active. En-dessous et au
voisinage de l5oC, la croissance est réduite voire nulle, bien que VrNcrx-r et at (1981) évoquent
une reprise de croissance dès 8oC. Les conditions artificielles du laboratoire, anormalement
stables sur de longues périodes (température, nycthémère, absence de courant, nutrition), peuvent
être à I'origine d'artéfacts qui expliquent que les résultats absolus obtenus en laboratoire
concernant les vitesses et rythmes de croissance sont sensiblement inferieurs à ceux déterminés
dans le milieu naturel (ils sont pratiquement réduit de moitié).
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Les résultats obtenus par KnUIIRACHUE (1982) pour les croissances de trois espèces de
Bithynia en laboratoire indiquent des valeurs du même ordre de grandeur que celles que j,ai
obtenues. Les données de cet auteur après I l2jours de croissance à27-28oC sont reportées dans
le tableau no32.

Les tailles atteintes sont encore bien éloignées de la taille maximale possible dans la nature,
bien que les conditions d'élevage semblent optimales. C'est à ce même résultat que j'aboutis.

Les conclusions de cette étude comparative des réponses de Bithynia à l'échauffement
régulier du milieu en laboratoire en absence de rythmes naturels sont:

- une croissance active sur une centaine de jours à 25"C, avec une suite de phases
d'accroissement plus nombreuses qu'à 17"C. Au-delà de cette durée, la croissance semble
se réduire sensiblement malgré le maintien des conditions d'élevage. La vitesse de
croissance n'est pas plus élevée par unité de temps lors des phases d'accroissement lorsque
la température est plus élevée, mais les phases de croissance rapide sont plus fréquentes,
permettant un accroissement de taille plus rapide. Il y a donc un effort global de croissance
plus important.

- Une croissance réduite voire très réduite à 15.C.

- La dispersion de taille qui s'installe dans une cohorte semble dépendre de la vitesse de
croissance des juvéniles et des conditions thermiques permettant la maturation sexuelle
lorsque la taille de maturité est proche.

- La taille de 5 mm semble être un palier à partir duquel le métabolisme de I'animal intègre à
la fois les activités de croissance et les activités de maturation gonadique, ce qui induit une
diminution de la vitesse de croissance en laboratoire (et de manière moins brutale in situ.
semble+-il),

- Si DecuzAN (1982) indique que la dispersion de taille est fréquente dans les élevages de
Helix aspersa, il semble que chez Bithynia, une température de I'ordre de Z5"C puisse

Tableau n"32.
Taille maximale des

adultes dans la nature
(mm)

Taille atteinte en
laboratoire (mm)

Vitesse de croisance
(mm/semaine)

B. funiculata l 5 10,5 0,6
B. siqmensis

goniomphahts
t2 6,5 0,3

B.,siqmensis siamensis l 0 6.5 0.3
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parfois limiter une dispersion trop marquée, conduisant ainsi à une cohorte reproductrice

homogène.

- En laboratoire, la mortalité semble augmenter avec la température; c'est peut-être une des

conséquences d'un métabolisme plus actif soutenant une croissance plus importante. Cette
mortalité accrue avec des conditions thermiques plus élevées est également signalée par

DAGUZAN (1982) pour Helix aspersa et par LAMBERT (1990) pour Lynnaea peregra.

Définir les conditions optimales d'élevage en laboratoire est un exercice délicat. En 1980, j'ai

utilisé de I'eau de Moselle stabulée, ce qui assurait une alimentation "naturelle" et variée avec les

diftrents approvisionnements, mais présentait I'inconvénient d'une turbidité gênante pour

I'observation. En 1981, j'ai utilisé une eau physico-chimiquement voisine de I'eau de Moselle mais

claire, nécessitant I'ajout de matières nutritives. La comparaison des résultats reportés dans le

tableau no33 est intéressante.

Tableau no33:Vitesse de croissance en fonction de la qualité de I'eau

Eau de Moselle 15oC Eau de source calcaire + chlorelles
16- lg.c

Vitesse movenne 0.19 mm/semaine 0.11 mm/semaine
Vitesse maximum 0.39 mm/semaine 0.37 mm/semaine

On observe une croissance un peu plus soutenue avec I'eau du milieu naturel. Une part des
résultats de croissance plus faibles en laboratoire est donc à mettre indiscutablement sur le compte
du protocole d'élevage, et notamment de la qualité de I'eau utilisée, mais cela ne suffit pas pour

expliquer une telle diftrence. Le dépôt des ctrlorelles plus ou moins important oblige peut-être
I'animal à brouter plus qu'à filtrer et ce mode de nutrition est peut-être moins performant.

Le mode de croissance discontinue est fréquent en biologie, notamment chez les
gastéropodes; il est possible alors de poser plusieurs questions concernant les élevages en
laboratoire.

- Après une période de croissance imposée plus ou moins longue et rapide nécessitant un
investissement énergétique d'autant plus important que la croissance est rapide, y a-t-il une
phase que I'on peut qualifier de pause indispensable?

- La croissance en laboratoire est-elle influencée par la taille initiale des individus mis en
élevage, et les phases de croissance sont-elles génétiquement déterminées ?

- Qqels sont les effets du maintien artificiel de condition stables sur des périodes

anormalement longues?



t38

- La cohorte naturelle à partir de laquelle le lot d'élevage est constitué a-t-elle une incidence
sur les potentialités de croissance en laboratoire? (notion de passé thermique en particulier
(LAI/BERT, 1990) et de passé écologique plus généralement en liaison avec une éventuelle
sélection génétique)

Tous ces paramètres peuvent se superposer, s'annuler ou s'additionner et donc interferer
avec les conditions d'élevage pour expliquer les divers résultats observés.

Malgré toutes ces restrictions, le bilan de la croissance observée en laboratoire indique un
effet très sensible de la température sur la croissance. Les éléments de croissance ainsi déterminés
sont repris dans le tableau no34.

Tableau n"34. Durée de croissance observée (en jours) en fonction de la température

I70C t2 25"C
Croissance initiale de 0.8 à 1.5-2 mm 2314 17 +  1 ,5
Croissance de 1,5-2 à 5-5,5 mm
(valeurs moyennes)

130 + 20 95*15

TOTAL 153- 24 I  12  +  16 .5

Il y a un gain de temps de 25 à 30% pour passer de la taille d'éclosion à une taille de
5-5,5 mm qui précède la période de croissance s'accompagnant alors de maturation sexuelle.

5.4. COMPARAISON DE LA CROISSANCE NTSIZ{/ET EN LABORATOIRE

Il n'a pas été possible en laboratoire de reproduire intégralement les phénomènes naturels de
croissance et d'atteindre I'objectif initial, à savoir suivre le développement complet d'animaux nés
en laboratoire jusqu'à la taille de maturité sexuelle. La comparaison des résultats obtenus in situ et
de ceux obtenus en laboratoire ne peut donc être que partielle. Cette limitation étant admise, les
diftrences de rythme de croissance in situ perçues à travers les histogrÉunmes, en secteur
échauft ou non, et celles observées en laboratoire en conditions contrôlées sont parfaitement
cohérentes. Pour un même accroissement de taille, en milieu échauft, il y a un gain de temps de
I'ordre de 30oÂ, quel que soit le cadre d'étude. En laboratoire, un certain nombre de facteurs,
limitant I'accroissement, ne permettent pas de reproduire une croissance identique à celle observée
in situ. La mise en évidence et la neutralisation des facteurs limitants en élevage de laboratoire se
révèlent être extrêmement délicate.
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6 I. REPRODUCTION ET CROISSANCE: SYNTFIESE DES RESULTATS

6.l. l. Données personnelles

Afin de regrouper I'ensemble des acquis de cette étude, les tableaux n"35 et 36 présentent

de façon synoptique les résultats concernant la reproduction et la croissance obtenus au cours des

observations et expérimentations, aussi bien en laboratoire que sur le terrain (in situ).

Tableau no35: Temps de croissance et éléments biologiques du cycle vital

Tableau n"36: Comparaison des vitesses de croissance observées

in situ en laboratoire
l5-20"c 20-25"C 17-lg"c 25"C

Durée d'incubation des oeufs

55 + l0 jours
(50-60 jours)

30 + l0 jours
($  4 .3 .3 . )

39 + 2 jours
(39-41jours)

25,5 + 1,5 j.
(24-27 jours)

(ô  4 .3 .3 . )
Croissance de la taille d'éclosion
jusqu'au stade de coquille juvénile
(0.8 à 1.5-2 mm)

23 + 4jours l 7 *  l , 5 jou rs
($  4 .3 .3 . )

Croissance de 1,5-2 à 7,5 mm rlr
.silrr ou 5 mm en laboratoire

49 jours
(7 semaines)

3  1 ,5  +  3 ,5  j .
(4-5 semaines)

(6  5 .1 . s .1 . )

130 + 20 jours 95 + l5 jours
(s s.4.)

Temps écoulé depuis I'incubation
de la ponte à la taille de 7,5 mm
(in siltr') et de 5 mm (en labo.)

104 + 5 jours 61 ,5  +  13 ,5  j . L92 + 26 jours 137 ,5  È  l 8 j .

Gain de temps de la ponte à la
reproduction entre l5 et 25oC

40% 30%

Taille de maturité sexuelle rnâle:  7  *0,5mm
feme l le :  8  * lmm

Fécondité (sur 35 jours)
( q 4 3.2.2.1 (nb oeufVindividu)

6,7 / individus 8,6 / individus

Eclosion (E 4.3.2.3.) 50.7Yo lO}Yo
Survie de 0,8 à 1,5-2 mm

de 1,5-2 à 5-5,5 mm

72Yo l00Yo
(8  4 .3 .2 .3 . )

75-90% 70-75%
(6 s.3.  r  . )

Parasitisme faible un peu plus
important?

Température
Vitesse de croissance

(en mm/semaine)
itt situ en laboratoire

croissance
maxmum

phase de
ralentissement

lg 'c + 4
lere çehsfts ds

I'année

1,4-1,8 0,1 0,25 pour le
passage de 0,8 à2 mm

et de 0,05 à 0,39 pour le
passage de? à 5.5 mm

cohortes suivantes 0,7-0,9 0 ,  l5

260C + 3
lere cohorte de

I'année

1 ,4 -  1 ,8 0,1 de 0,37 à 0,49 pour le
passage de 0,8 à 2 mm

et de 0,06 à 0,5 pour le
Dassase de2 à 5.5 mm

cohortes suivantes 0,8- l 0,1
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6.1.2. Données bibliographiques

Les estimations de vitesse de croissance indiquées par les divers auteurs qui ont étudié
Bithynia sont regroupées dans le tableau no37.

Tableau n"37: Vitesses de croissance de Bithynia et de deux autres prosobranches

- B i t h.w i a te n lac u la la:

Attlcurs Arttréc Estimations dc Ia'pitcssc de
croi ssance en nmt/sennine

Conditions
thermiques

Licux

LILLY I 953 0 , l  l
(de 5 nrm en janvier à 8 mm en

seotembre)

non precrsees mals
importance du

courant

Grande-Bretagne
quart S-E

PrNel-Ar-r-ow t97 | 0,5 en été
0,8 au printemps

glace de décembre à
mai

23"C à 26oC en été

Canada
Saint-Laurent

(lac Saint-Louis)
YOLINC 1975 0,04 en hiver (l rnm/6 mois)

0,33 en été (4 mm/3 mois)
l " c<0<20"c

sans autre précision
Grande-Bretagne

VAILLANCOURT
el ul

t975 0,08
(+ 1,3 rnnr de juillet à octobre)

0"c<e<20"c
(+ 7 à looC en aval
centrale réchaufte)

Canada
Saint-Laurent

(Gentilly)

DUSSART t979 5 mm la lè année (croiss lente)

l0 mm la 2è année en mai

9,30c<e<10,80cGrande-Bretagne

VlNCEI.rr e/ a/ I  981 0,05 à 0,7
(0,017 à 0,1 mm/jour)

2"C<e<190c Canada
Saint-Laurent

(estuaire)

KRUATRACHUE 1982 Q,33: B. siamensis
0.61: 8. funiculala

l 7 "c<e<2goc in vitro

LEVINA 1984 l , l
(de2,4 à 8,6 mm en 39 jours)

20-24"C URSS
réservoir

Kremenchung

Gl,l.eep.T ct al 1986 très variables de mai à août 1984
Canada

Saint-Laurent
(haut estuaire

suoérieur)

- Genres voisins:

Amnicola limosq

Littorina Iitlorea

VAN DER
SCHALIE

t973 optimum à24"C
vitesse de croissance non

indiquée

gamme par 6oC de 6
à 36"C

Etats-Unis

PINEL-ALLOUL t969 0,1 mm/semaine au printemps
0,23 mm/semaine en été

glace de décembre à
mai

23oC à26"C en été

Canada
Saint-Laurent

(Lac Saint Louis)

CoustN 197 | 0,5 au printemps
0.1 à 0.28 en été

8'C (fevrier) à lSoC
(seotembre)

France (Manche)
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6.1.3. Analyse de la vitesse de croissance

La grande diversité de présentation et d'expression des résultats propre à chaque auteur fait
que la comparaison des données bibliographiques entre elles d'une part et de mes propres
observations d'autre part n'est pas des plus aisée.

La comparaison des vitesses d'accroissement exprimées en millimètres par semaine est à
priori une démarche intéressante, mais pour que toutes ces valeurs soient comparables, il faut les
corréler avec une durée pendant laquelle ces valeurs relativement constantes s'appliquent. Or les
calculs de vitesse moyenne sur 5 ou 6 mois n'ont pas de signification compte-tenu du mode de
croissance des gastéropodes. Aussi çe type d'analyse perd beaucoup de son intérêt dans la mesure
où il se trouve toujours une donnée bibliographique qui conobore ses propres résultats, puisque
les valeurs indiquées varient de 0,05 mm/semaine à l,l mm/semaine. Personnellement, j'estime la
vitesse de croissance maximum à plus de 1,7 mm/semaine dans certaines conditions sur le site de
La Maxe, valeur qui n'est pas mentionnée dans la bibliographie.

Cela dit, la vitesse de croissance chez B. lentacalata subit incontestablement de très grandes
variations selon l'âge des individus, selon les milieux, et ceci d'une année à I'autre dans un même
milieu. La croissance présente des phases de croissance forte et des phases de croissance faible
voire nulle. Cette très grande variation est constatée par tous les auteurs qui ont traité de la
question, et ceci aussi bien in situ qu'en laboratoire. Si I'on essaie de corréler cette variabilité de
croissance avec les diverses conditions des milieux étudiés, I'hypothèse d'une réponse adaptative
très performante de Bithynia semble séduisante. De même, en laboratoire, les variations sont
également très importantes, mais I'analyse fait ressortir des constantes corrélables directement à la
température, que ce soit dans la nature ou en laboratoire. Si d'autres facteurs interviennent,
comme cela est probable, dont la nourriture, les densités (Gnnnnr et VINCENT, 1986), ou les
phases de développement de I'animal (VINCEI.n et al, I98l), la température est un facteur clé qui
marque fortement les évènements biologiques.

A la lumière des résultats obtenus sur près de 4300 individus récoltés sur 3 années, toutes
générations confondues, toutes périodes de croissance et de repos confondues, la croissance
moyenne est optimale entre 20 et 25"C. C'est ce qu'avait déjà annoncé VeN DER SCHALTE (1973)
pour Amnicolq. Cette vitesse se réduit d'autant plus que I'on s'éloigne de cette plage optimale
thermique, que ce soit en abaissant ou en élevant les tempérafures. En-dessous de l5oC, les
activités biologiques sont fortement réduites, et au-dessus de 30oC, la mortalité devient
importante. Selon MANN (1965 ln Pecre-TcHrssAMBou, 1979) et VATLANCouRT et CouruRE,
1975a), à partir de 30oC, on aborde les températures létales pour la majeure parties des
organismes aquatiques en zone tempérée.

En laboratoire, j'obtiens les mêmes différences mais avec des vitesses de croissance
moindres. Les températures testées (15'C et 25"C) correspondent aux limites de la zone
thermique optimale pour la croissance; les températures ont été maintenues constantes sur des
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périodes de 120 à 160 jours. Dans la nature, une telle stabilité sur une période aussi longue est
tout à fait improbable. Malgré cette stabilité, on retrouve en laboratoire une grande fluctuation
des résultats, comrne cela est signalé déjà dans la nature par tous les auteurs. La vitesse de
croissance individuelle peut être très diftrente selon les individus d'une même cohorte, tous les
paramètres d'élevage étant constants. Cela ressort nettement de I'examen des écarts-types (tableau
n'3 8).

Tableau n"38: Valeurs des écarts-types rr vitro povr la croissance de2 mm vers 7,5 mm

Si on se limite uniquement à la croissance des très jeunes individus, entre l'éclosion et 2 mm,
on constate que cette variabilité est sensiblement plus réduite. En effet, in vitro,la croissance des
très jeunes individus (T < 2 mm) est nettement favorisée de façon assez homogène en milieu
échauft (e : 25'C) par rapport à un milieu plus tempéré (e : 15'C). Si I'on tient pour exacte la
valeur de 0,8 mm de taille à l'éclosion (MATTICE, 1972) (KnuarnncHun, 1982: 0,5 à 0,g pour.B.
siaruensis, B. .funiculata), on constate qu'à l5oC, 44%o de la population étudiée (total : 48
individus) atteignent 2-2,5 mm en 4l jours alors qu'à 25"C,38% de la population (50 individus)
atteignent cette taille en 28 jours, tous les autres paramètres étant identiques ($ 4.3.2.5.).

Il y a donc, lorsque I'on passe d'un domaine thermique compris entre I 5 et 20"C à une plage
comprise entre 20 et 25"C, une réduction de la durée de cette phase de croissance initiale
permettant d'atteindre plus rapidement la taille juvénile avec une coquille formée complètement.
Le gain de temps total (tableau no35) permettant de passer de I'incubation des oeufs à I'animal
sexuellement mature est de I'ordre de 40oÂ selon mes observations in situ, et un peu moins, soit
30Yo, en laboratoire.

Enfin, on remarque qu'au cours de ces diverses phases de croissance, la mortalité ne dépasse
pas 25oÂ, mais avec une incidence variable selon les phases de croissance (tableau no32), les
températures inferieures à 20oC étant globalement plus favorables à la survie que celles
supérieures à25"C.

6.1.4. Dynamique de la population et température du milieu

Les réferences bibliographiques concernant la dynamique de population de Bithynia
tentaculula sont essentiellement dues à six auteurs:

Année I  50C 25"C
Individus issus du milieu
naturel

1980
1981

de 0,02 à0,99 en 137 jours
de0,20 à 0,79 en 150 iours de0,27 à 0,615 en 150 iours

Individus issus de pontes et
d'éclosions in vilnt

1981 de 0,215 à0,290 en 87 jours
(croissance réduite)

de 0,18 à 0,48 en I  l3  jours



- YorrNG (1975)

- Loocs (198s)
- MArrrcE (1972)

- DussARr (1979)

- PrNEL-ALLOUL (197t)

- VTNCENT et al (t981)
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: dans le canal de Birmingham-Worcester (Ouest Angleterre)
à Stoke Works (près de Bromsgrove)
10c<e<20.c

: dans leLac Radley au Sud de I'Angleterre - lac eutrophe
: dans le Lac Oneïda (Etat de New York, usl)
(région climatique tempéré - lac eutrophe)
: sur 6l sites du N-O de I'Angleterre
(0 moyenne: 9,3oC à 10,8'C)
: dans le Lac St Louis (sur le Saint Laurent)
(amont de Montréal)

: dans le Haut estuaire du Saint Laurent - Centrale nucléaire
de Gentilly : Québec (entre Montréal et Québec)
2"C<e< lgoc

Les résultats obtenus par ces auteurs indiquent que pour des milieux comparables au secteur
non échauft de la Maxe, les résultats sont équivalents, sans être strictement superposables. Le
flux principal de jeunes s'observe de juillet à octobre. DussART (lg7g) et youNc (1975) en
Angleterre, MATTICE (1972) aux USA et VINCENT et al (1981) au Canada, signalent un épisode
de petits individus au courant du ler trimestre de I'année en fevrier ou mars, ce que j'ai observé
également mais une seule fois sur trois années d'observations.

Par contre, en milieu échauft à la Maxe, la venue de petits individus s'observe
sporadiquement pendant tout le trimestre normalement hivernal, de janvier à mars, et le maximum
de jeunes s'observe dès avril-mai. Ce phénomène est également signalé par VrNcEvr et al (l9gI)
en aval de la centrale de Gentilly où le milieu aquatique subit un échauffement dû aux rejets.

6,2.1. En secteur non échauft

Les résultats que j'ai obtenu sur le site de La Maxe en milieu non échaufié me perïnettent
d'appuyer les conclusions de PINEL-ALLOUL (1971). La maturité sexuelle est possible dès l'âge de
5-6 mois pour les individus nés en mai et capables éventuellement de reproduction dès le courant
de l'été suivant (ponte et éclosion). Il y a une population de Bithyùa constituée de deux cohortes
d'individus reproducteurs induisant un épisode reproducteur printanier et un épisode estival. La
discontinuité entre ces deux épisodes est plus ou moins accentuée selon les particularités
climatiques caractéristiques des années successives.

LA MA)G
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La cohorte reproductrice printanière provient des individus qui ont atteint leur maturité soit
au cours de I'année précédente, soit dès le début du printemps de I'année en cours pour les
individus âgés de moins d'un an.

La cohorte estivale qui s'étend de mai à septembre est constituée par les survivants de la
cohorte précédente, complétée progressivement par des individus plus jeunes nés au printemps et
qui atteignent leur maturité sexuelle dans le courant de I'année.

En se réferant aux diverses figures du paragraphe 5.I.4., rl ne semble pas que sur le site de
la Maxe, la mortalité soit particulièrement élevée après la période de reproduction en 1977 En
juin et juillet 1978 par contre, on note une disparition importante des adultes. En 1979, la
mortalité semble à nouveau régresser chez les grands individus. Ce fait pourrait indiquer que chez
Bithynia I'espérance de vie est effectivement de I'ordre de 2 ans, comme le suggèrent de
nombreux auteurs, même si parfois certains évoquent une possibilité de 3 voire 4 ans. Ce point
particulier est repris avpangraphe 6.2.3..

6.2.2. En secteur échauft

Les caractéristiques thermiques de ce milieu le rendent très favorable au développement de
Bithynia en hiver (températures minimales de l3'C) et au printemps, où la température de I'eau
évolue de l4-15oc à 22-24"C. En été et au début de I'automne, selon les aléas climatiques, les
conditions thermiques comprises entre 25 et 30oC (voire plus) font que l'évolution biologique est
alors incertaine et perturbée.

Le fait qu'en plein hiver, les conditions thermiques minimales soient de I'ordre de l3-15"C,
permet le maintien d'une activité biologique, conduisant à un flux de reproducteurs actifs dès la fin
de I'hiver. La vitesse de croissance soutenue des jeunes leur permet rapidement d'atteindre la taille
de maturation sexuelle et, dès le mois de mai puis en août, on observe de nouveaux flux de jeunes
individus (figures 44 à 46).

ll y a donc deux, voire trois épisodes, d'éclosion sur une année gràce à une première
reproduction précoce dans I'année, à un temps d'incubation réduit et à une croissance stimulée,
Comme je I'observe pour le milieu naturel en l977.Il semblerait à priori que le taux de survie
dans une cohorte de géniteurs puisse rester assez élevé; il n'y a pas de période remarquable de
disparition massive d'adultes.

En 1978, alors que la mortalité est assez importante en juillet en milieu naturel, cela ne
semble pas être le cas en milieu échaufFe où les grands individus persistent. Par contre, en 1979,
au mois de mai, on constate la quasi-disparition des individus de taille supérieure à 5 mm. La
présence presque permanente de grands individus ne permet pas de conclure pour autant à une
survie améliorée en milieu échauft. En effet, la présence importante de grands individus tout au
long de I'année peut colrespondre simplement à un remplacement rapide de ceux qui disparaissent
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par de jeunes individus à croissance rapide, masquant ainsi le phénomène de mortalité.

Enfin, la fecondité (estimée à partir des données de laboratoire) est en baisse en milieu
échauft, et les estimations de densité de population accusent également un déficit. Ces résultats
sont en accord avec ceux de VRnIaNCOURT (1975) et de LAMnERT (1990)

Il y a donc en milieu échauft suppression de la période hivernale défavorable, à I'origine de
ce que I'on nomme communément "repos hivernal". La suppression de cette pause hivernale
permet I'apparition très précoce d'une nouvelle génération. Toutefois, les effectifs des populations

ainsi que le rendement des géniteurs semblent amoindris par rapport à ce que I'on peut observer

en milieu naturel, où I'hiver assure une période de vie ralentie. De plus, ce secteur échauft est le
lieu d'hivernage pour de nombreux oiseaux et poissons qui trouvent là un endroit tempéré. Il est
logique de penser que la prédation, due à leur présence accrue, doit également évoluer dans le
même sens. Enfin, ce secteur échauft subit de nombreux épisodes estivaux à plus de 30oC, et,
dans ce cas, c'est cette saison qui devient très défavorable.

6.2.3 . DurÉe de vie de Bith)tniq tentaculata L

Les évaluations de la durée de vie de Bithynia tentqculatq sont très variables; elles sont
présentées dans le tableau no39.

Tableau no39: Durée de vie de Bithynia telle qu'elle ressort de la bibliographie

Auteurs Durée de vie
Pruel-Ar-lotJl- fl97I) 6mo isà lan
VTNCENT et al (1981) 48 à 51 mois exceptionnellement

39 mois: moins deTYo d'une population
24 mois: plus de l0% iusqu'en mars

YoUNG (1975) 24 mois
Merrrce (1971) l6-18 mois
SCHÂFER (1952\ 24 mois
BoYCorr (1936) inLrrw (1953) 24-36 mois

La plupart des auteurs s'accordent donc pour des durées comprises entre 12 et 24 mois et
cette longévité dépendrait:

- du taux de croissance, surtout la première année (un taux élevé serait cléfavorable à une
longue vie) (VnceNT et LEToURNEAU 1985)

- de l'âge de la première reproduction (une reproduction précoce induirait une mort
précoce) (YoUNc 1975)

- de la taille au premier hiver (une taitle réduite le premier hiver serait favorisante)
(vrNCENr et LETOURNEAU 1985).
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Seuls Bovcorr (1936 inLn Lv 1953) et LILLy (1953) avancent pour toute une population
des valeurs plus élevées, de I'ordre de 2 à 3 ans. A I'inverse, Ptuet-ALtout. (1971) propose le
chiffre de 6 mois et observe en laboratoire la mort des femelles après la ponte, lorsque celles-ci
sont nées dans I'année avec maturation sexuelle rapide.

D'après mes observations, il ressort de I'analyse des divers histogrammes que la durée de vie
n'excède pas un an à la Maxe en milieu échauft. L'analyse par strie d'accroissement (VINçENT et
VAILLANCOURT, l98l) n'est pas utilisable, la température hivernale de I'eau restant au minimum
au voisinage de l5oC. Les remarques et suggestions de VnqceNr et LEToURITIEAu (1985), qui
indiquent que l'âge de la première reproduction conditionne I'espérance de vie, semblent se vérifier
sur le site de la Maxe. Ils notent par ailleurs que le taux de mortalité augmente avec le taux de
croissance en première année. Cela se vérifie également sur le site de la Maxe.

VINCENT et LETOURNEAU (1985) affirment que I'espérance de vie diminue avec
I'augmentation de la taille au cours du premier hiver. Ces observations corroborent parfaitement
mes estimations en secteur échauft où la croissance, réduite certes, se poursuit sans véritable
intemrption en hiver, et où la durée de vie de la majorité des individus doit être comprise entre 5
mois (environ 80%) et I an (environ Z0%).

Les conclusions de Ptuel-ArlouL (1971), indiquant la mort des femelles après la ponte si
Ia naissance, la maturation sexuelle et la reproduction interviennent au cours de la même saison
(entre le printemps et I'automne) sont également acceptables sans pouvoir toutefois être vérifiées
itt sittt. Tout ceci indique clairement que I'intensité de I'activité physiologique conditionnent
I'espérance de vie. Beaucoup d'auteurs avaient évoqué I'importance de la température sans
pouvoir vérifier facilement dans la nature ses diverses incidences. Mes observations confirment le
bien-fondé de ces hypothèses. Toutefois il persiste une incertitude quant à la durée de vie la plus
brève possible après avoir assuré une reproduction. Je suggère que 6 mois, hypothèse avancée par
Pnvel-Arlout, (1971) ne soit pas un minimunu et que 4 mois et demi à 5 mois sont des valeurs
possibles pour la durée de vie minimale dans un milieu où la température hivernale ne descend pas
sous 13-15"C. Cette estimation minimaliste de la durée de vie est tout à fait conforme aux
observations réalisées en secteur échauffé.

6 3, TAILLE ET ÂGE ET DE MATURITE SEXUELLE

Il est évident que la température n'est pas le seul paramètre qui influence la maturité
sexuelle. Cet-OW (1978) a montré qu'une alimentation réduite restreint le développement
gonadique. De même, VINCENT et GAUCHER (1983) indiquent une taille de maturité sexuelle des
femelles à 6 mm en milieu riche en Ca# et de 8,5 mm en milieu plus pauvre en Ca#, alors que
Mc KILLOP et HARRISON (I972,1n VINCENT et LETOURNEAU, 1985) considèrent que la taille de
maturité sexuelle lors de la première reproduction reste constante. Tous les auteurs sont d'accord
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pour attribuer à la température un rôle de premier plan dans Ia maturation gonadique. Ils

s'accordent également sur I'influence de la durée des températures hivernales et printanières dans
la succession des diverses étapes des cycles biologiques.

PINEL-ALLOUL (1971) estime à 7 mm pour les mâles et 8-9 mm pour les femelles la taille de
maturité sexuelle dans le Saint Laurent, cette taille pouvant être atteinte en 6 mois ou I an selon le
moment de l'année où se situe l'éclosion et la période de croissance.

VrNcBNr et GAUCHER (1983) estiment une reproduction possible à partir de 6 mois, ceci à
partir d'élevages en tubes individuels dans la nature et en laboratoire.

KRUATRACHUE, pour B. siamensis, à 27-29oC, indique que la taille de 6,5-7 mm est
atteinte à 18-19 semaines soit 4-5 mois. LILY donne des chiffres équivalents soit 6-7 mm, mais
cette taille n'est atteinte qu'au printemps qui suit la ponte; LATCIIFoRD (1925), SCHÂFER (1953a)

et Loocn(1985) proposent même des âges évoluant de 18 mois à 3 ans pour atteindre la maturité
sexuelle. Ce sont les conditions du milieu propres à chaque étude qui ne sont pas équivalentes et
qui expliquent ces divergences.

En revanche, VAtr-LANCoURT et COUTURE (1975a), reprenant PINEL-ALLoLL (1971) et
VaN oBn Scnru-m (1973), avancent que des températures comprises entre 6 et l SoC provoquent

la latence gonadique, les températures optimales se situeraient entre 18 et 24"C. Pour ces auteurs.
au-delà de 24"C plus les températures sont élevées et plus les risques de désordres de la
reproduction sont importants. Les mêmes remarques sont formulées par COUSIN (1971) pour
Littorina littorea. On peut donc admettre comme taille tout à fait minimale de maturité sexuelle ;
6 mm, aucun auteur ne signalant des cas de maturité sexuelle plus précoce, et c'est également ma
conclusion suite aux diverses investigations histologiques que j'ai menées ($ 4 4 )

Concernant l'âge correspondant à cette taille, les avis sont donc très divergents (de 6 mois à
3 ans). Mes observations me conduisent à penser que le facteur thermique est un des facteurs
essentiels de ces divergences, une élévation de température permettant d'atteindre la taille de
maturité sexuelle plus rapidement, notamment gràce à I'accélération sensible des premières étapes
du cycle vital.

Il faut néanmoins rester prudent. Des observations indiquent que I'augmentation de
température a un effet positif sur la croissance, mais s'accompagne d'une réduction du
développement gonadique (VaN DER ScHALTE, 1973). C'est un phénomène que je n'ai pas
observé.

La connaissance d'éléments de physiologie nous apprend également (MATTICE, 1972 ;
TASIilRo, 1982 et VrNcENr et GAUCHE& 1933) que la première année, le métabolisme
énergétique assure essentiellement Ia croissance, alors que chez les femelles de deux et trois ans,
après la ponte, les apports alimentaires couvrent le coût de la reproduction (TesruRo, 1982). Les
études de Tesgno (1982) dans le lac Oneida révèlent en outre qu'il existe un comportement
alimentaire saisonnier en fonction de l'âge, du sexe et des substrats alimentaires disponibles. Chez
les femelles, I'assimilation d'azote est accrue pour assurer la reproduction. Bithynla n'est brouteur
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qu'avant le pic algal de printemps et tardivement en automne quand les matières en suspension
sont réduites. Tesnno (1982) et MATTICE (1970,,n TASHIRO, 1982) notent que Bithynia passe
la majeure partie du temps de la période active de manière sédentaire, filtrant I'eau, en restant
fixée sous les cailloux. Néanmoins, les essais in vitro sur 8 mois montrent une survie et une
reproduction, même si le broutage sans filtration est la seule source alimentaire (TASHIRo, 1982).

Il existe donc un régime alimentaire suftisamment plastique dans ses sources d'approvi-
sionnement, mais bien établi dans son usage en fonction de l'âge et des dominantes physiologiques
: croissance au début du cycle vital, puis reproduction.

Enfin, VrNcENr et GAUCI{ER (19S3) notent que les mâles sont plus grands que les femelles
à âges identiques et qu'ils atteignent des tailles supérieures aux femelles. Ils investissent moins
dans le métabolisme reproducteur (gamétogenèse) que les femelles (gamétogenèse et ponte),
l'écart de taille mâle-femelle se creusant avec l'âge. En tenant compte de toutes çes remarques, il
est possible à partir des histogrammes et des études histologiques des gonades d'évaluer l'âge de
f a taifle de maturité sexuelle de Bithynia sur le site de La Maxe.

Dans le secteur naturel non échauffé (prise d'eau de Moselle), la taille de maturité sexuelle
est comprise entre 6,5 mm et 7,5 mm; elle est atteinte vers l'âge de 5-6 mois, alors qu'en milieu
échauffé (rejet), cette même taille peut être atteinte vers l'âge de 3-3,5 mois en période printanière
et de 3,5-4 mois en période estivale où la température de I'eau atteint et dépasse même les 30"C.

Sans trancher définitivement la question de la maturité sexuelle qui dépend soit d'une taille
fixe (Mc KLLOP et HARNSoN 1972 in VlNcsvr et LETouRNEAU, 1985) soit d'un âge déterminé
(VINCENT et GAUCIIER, 1983), avec taille variable, il semble bien que ce soit l'âge de maturité
sexuelle qui soit affecté par le coefficient thermique et non la taille minimale de maturité de
reproduction qui reste invariable. Mes observations histologiques ne m'ont pas montré d'individus
arrivés à maturité avec des tailles de coquille nettement inferieures à ce qui est connu. par contre,
dans tous les cas, l'âge des individus arrivés à maturité est inferieur à l'âge le plus précoce, soit six
mois, des données bibliographiques (PIueL-ALLouL, 197 l).

L'âge de 4 à 5 mois pour la maturité en Moselle se rapproche de celui indiqué par cet
auteur, les conditions physico-chimiques, dureté et température en particulier, étant voisines ou
légèrement plus élevées en Moselle. En milieu échauft, l'âge de 3 mois pour atteindre la maturité
sexuelle est un élément nouveau. C'est lui qui explique la succession plus ou moins marquée de 2
ou 3 flux de populations plus ou moins continus ou discontinus, le premier s'observant dès le mois
de mars. Cette donnée étant considérée comme admise, les éléments de physiologie indiquant un
métabolisme orienté vers la croissance la première année et vers la reproduction les années
suivantes deviennent caduques. Sur le site de La Maxe, Bithynia a un investissement métabolique
considérable simultané ou à court intervalle pour les animaux du secteur naturel et encore plus
pour ceux -du secteur échauft, où il y a en outre dysharmonie entre le stock alimentaire et les
conditions thermiques.
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6.4 LES TYPES DE CYCLES BIOLOGTQUES DE BITHYNIA TENTAC(]LATA L

Si I'on se réfere aux conclusions des travaux de VrNcBvr et HARVEv (1985), il y aurait
chez B. tentaculata deux types de cycles correspondant à deux stratégies reproductrices, un cycle
qualifié de long et un autre de court.

Dans le cycle reproducteur dit long, la maturité sexuelle est atteinte à 2 ans se traduisant par
une distribution de population unimodale avec période de ponte plutôt courte. Toutes les
générations ne se reproduisent pas au printemps, seuls les individus âgés de 2 et 3 ans sont
géniteurs, ceux de I an ont une taille insuffisante.

Dans le cycle court, la maturité sexuelle est atteinte à I an et toutes les générations
présentes au printemps se reproduisent. L'hétérogénéité de cette population reproductrice se
traduit par une période de ponte étalée sur plusieurs mois, avec deux flux et constitution d'une
distribution de population bimodale. Les jeunes de la cohorte de tailles supérieures proviennent de
femelles ayant atteiît la taille de maturité sexuelle (7 nun) au début de la saison de reproduction,
alors que les jeunes de la cohorte de tailles inférieures sont issus de femelles plus petites qui
atteignent leur maturité sexuelle plus tard et pondent de juin à août (VrNcEI.J-r et HARVEv, 1985).
Ce type de cycle reproducteur ne serait possible que si les jeunes nés I'année précédente
atteignaient au moins 5 mm à la sortie de I'hiver. Dans cette stratégie, il est admis que la taille de
maturité sexuelle est une donnée stable.

Si cette taille est atteinte par des vitesses de croissance difiérentes, les âges de maturité
sexuelle sont forcément diftrents, et ce sont soit des facteurs abiotiques, soit des facteurs
biologiques propres au genre qui sont en cause.

Comme cela a déjà été indiqué ($ 51.5.1., page 113), en secteur naturel, j'observe une
alternance d'années montrant plutôt des populations bimod ales (7977, 1979) et des populations
unimodales (1978) Selon la proposition de VrNcnvr et HARVEv (1985), cela correspondrait à
une alternance de cycles reproducteurs de type court et de cycles de type long. Cette situation est
mentionnée par VnceNT (1984) dans certains secteurs du Saint Laurent au Canada; elle
correspondrait à une alternance d'accroissement et de déclin dans la population. Le passage d'un
type de cycle à I'autre résulterait des variations du taux de croissance et d'une forte mortalité des
oeufs et des nouveaux-nés (VrNcrm et GAUCI{ER, 1983). Dans le cycle court, VINCENT et
HARVEY (1985) placent la maturité sexuelle à un an, alors que je pense qu'elle peut être atteinte à
La Maxe en secteur naturel en six mois environ, quelque soit le type de cycle auquel on se réfere.
En secteur échauft, le seul paramètre différent du milieu naturel voisin non échauft est la
température. Cet échauffement se traduit dans ce secteur par des périodes de pontes plus précoces
et plus actives, des phases de croissance plus importantes, mais avec des effectifs observés de
population plus réduits.

L'examen des histogrammes de 1977 en secteur échauffé montre une alternance de
bimodalité (mai-août), d'unimodalité (uin-septembre), et des cas intermédiaires moins nets (mars-
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avril / juin- juillet et même octobre).
En 1978, on retrouve une situation comparable quoique moins perturbée, avec bimodalité

en mars-mai-juin et septembre, et unimodalité réduite en août seulement.
En 1979, la bimodalité semble plus stable de mai à août, période étudiée. En milieu

échauft, on observe donc une sorte de condensé annuel où il y aurait une succession des deux
types de cycles, conduisant à une dynamique de population particulière. Dans ce cas, l'âge de
maturité sexuelle se réferant à un type de cycle n'a plus de signification réelle, et la notion même
de type de cycle devient extrêmement délicate à manier. En milieu échauft, toutes mes
observations et mesures m'amènent à proposer une durée du cycle reproducteur très inferieure à I
an;je I'estime à 4 mois voire moins, c'est-à-dire moins que les propositions de la bibliographie, y
compris les plus courtes, soit 6 mois (PnreL-ALLouL, l97I). Ce cycle reproducteur très court
n'aboutit pas à une distribution telle qu'elle est préwe par Vrucrvr et HARVEv (1985).

VINCENT (1984) indique que le type de cycle long semble une stratégie reproductrice en
liaison avec une population en accroissement (stratégie de type K), alors que le cycle court
correspondrait à des phases de déclin de population (stratégie de type r).

Les modèles démographiques ainsi proposés par Ptem<a (1970, 1978 in VINCENT, l9g4)
[stratégies de type K (vie longue, développement lent, aptitude à la compétition en milieu stable)
et stratégies de type r (vie courte, reproduction précoce, colonisation pionnière de milieux
instables)] ne permettent pas d'expliquer la dynamique de population résultant d'un échauffement
régulier qui respecte les variations saisonnières. Le milieu échauft étudié n'est pas
particulièrement plus instable que le milieu naturel non échauft. Le modèle de PnNra prévoit un
fort accroissement d'effectifs en liaison avec une reproduction précoce; cela ne se vérifie pas sur le
site de La Maxe (prédation hivernale?; mortalité estivale?), c'est même le phénomène inverse qui
se réalise confortant les critiques de BBIL à l'égard de des propositions de Ptepr A (1978, in
VrNcsvr et HARVEY, 1985). Les remarques de Vncnvr et HARVEY (1985) corrélant un cycle
long avec de forts effectifs ne se vérifient pas non plus ici, puisqu'en secteur naturel le cycle plutôt
de type court permet le développement d'une population très importante numériquement. En
secteur échauffé I'effectif numériquement réduit de presque 50Yo par rapport au secteur naturel ne
correspond à aucun des modèles démographiques proposés.

C'est I'absence de froidure hivernale et la présence de chaleurs excessives estivales qui sont
les facteurs "perturbants" des cycles naturels. Ce transfert de périodes défavorables dans le
déroulement annuel aboutit à une chronologie de reproduction et à des vitesses d'accroissement
de taille des individus tout à fait originaux. Cela indique une grande plasticité de I'espèce mais
avec une limite qui se traduit par une démographie numériquement déprimée.

La discrimination des individus d'âges différents devient impossible ; les stries d'accroisse-
ment annuelles, si tant est qu'elles le soient, ne se visualisent pas (Vrpcevr et VAILLANC9URT.
les t )

Les modifications du régime thermique indépendamment de tous les autres facteurs du
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milieu obligent à se poser la question concernant les autres paramètres qui demeurent, eux,
synchrones des saisons. La température seule n'induit pas toutes les perturbations mentionnées,
puisque les autres paramètres saisonniers du milieu deviennent, de fait, des facteurs limitants
potentiels (nutrition, prédation, hyperthermie, photopériode).

6.5. CYCLES COMPENSES

La notion de cycle reproducteur est sensée décrire au mieux, si ce n'est parfaitement, la vie
d'un individu "modèle". En réalité, ce concept qui doit caractériser un individu découle de
I'observation d'une population, et il est donc vain d'espérer expliquer tous les aspects de la
démographie in situ, à partir de ce seul cycle reproducteur, fut-il élaboré avec un maximum de
soin.

GnngRr et al (1986) signalent les interactions entre densité de population et nourriture dis_
ponible qui peuvent ne pas modifier sensiblement la physiologie reproductrice d'un seul individu,
mais par effet sur I'ensemble des individus d'une population, harmoniser la vitesse de croissance et
ainsi augmenter la fecondité d'une population en augmentant le nombre d'individus aptes
simultanément à la reproduction.

De même, HUNTER (1961) signale qu'une ponte plus tardive au printemps ou en été peut
être compensée par une vitesse de croissance plus rapide, aboutissant à une synchronisation de la
période de reproduction, notamment chez Lymnaea. La structure du peuplement à La Maxe avant
ou après I'hiver en milieu échauft et non échauffé (cf $ 5. 1.6 ) indique qu'il peut exister de telles
compensations, mais aussi que les variations individuelles de réaction à I'intérieur d'une cohorte
sont importantes aussi bien in situ qu'en laboratoire. On peut émettre dans cette optique
I'hypothèse qu'il peut y avoir compensation de la baisse des effectifs par une maturité précoce
assortie d'une augmentation significative de la fecondité; en laboratoire, il y a effectivement une
fecondité accrue à25"c par rapport à l5'c avec un optimum (qui reste à 20.c).

L'opttmum de température de 20-23"C évoqué par de nombreux auteurs permet le
développement efficace de l'individu et du peuplement en phase avec les autres caractéristiques
saisonnières du milieu. Lorsqu'il y a dysharmonie comme dans le secteur échauft, il apparaît un
ensemble de réponses (croissance, fecondité, densité, ...) de la part de Bithynia mais également de
toute la zoocénose visant à compenser les contraintes d'autres paramètres qui deviennent alors
limitants, bien que I'optimum thermique soit atteint.
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6.6. POTENTIALITES ECOLOGIOUES DU GENRE AIZHI]I/I . CAS DU SITE DE
CATTENOM

Le centre électronucléaire de Cattenom (4 x 1300 MgW) est en service depuis 1987. Le
plan d'eau du Mirgenbach, d'une surface de 95 ha, qui se trouve à proximité de la centrale, sert de
réservoir de sécurité ainsi que de tampon thermique recevant les eaux de purge des réfrigérants.
Ce réservoir est formé par un barrage dressé sur le Mirgenbach, affluent en rive gauche de la
Moselle. Ses caractéristiques thermiques et morphologiques ne permettent pas une comparaison
directe et sans réserve avec la Maxe. Les biotopes colonisables par Bithyùa ne sont pas
équivalents à ceux de La Maxe et les accroissements de température observées dans ce plan d'eau
sont un peu plus réduits que ceux mesurés dans le canal de rejet à la Maxe.

La cinétique de colonisation de ce nouveau plan d'eau échauffé fait apparaître un
développement de Bithynia mais avec un retard par rapport à Dreissena polynorpha. Le mode de
dissémination par larve planctonique pour D. polymorpha à partir de la Moselle peut expliquer
I'avantage initial pour ce bivalve dans la conquête des biotopes nouveaux, Bithyùa tentaculatq est
abondante dans la Moselle à ce niveau et parvient donc à coloniser ce nouveau milieu, mais plus
lentement semble-t-il.

La courbe de colonisation, aussi bien en nombre d'individus qu'en biomasse, indique que D.
polymorpha et B. tentaculata réalisent 99,3Yo de la biomasse macrobenthique totale récoltée
(Université de METZ laboratoire d'écologie, 1988). La cinétique de colonisation de .8.
tentaculata indique un taux de pénétration très fort après un retard relatif initial. A I'issue de cinq
années de prospection sur ce site (1988-1993) par le centre de recherches en écologie de
I'Université de METZ (document en cours de publication), il s'avère que la colonisation par les
gastéropodes en général, et Bithynia en particulier, reste assez limitée. Les biotopes disponibles
pour Bithyma sont occupés en premier par Dreissena et seuls les secteurs peu propices à
Dreissenq montrent des colonies de Bithyma. L'absence de courants contrairement au site de La
Maxe est peut-être un élément qui participe à la limitation du développement de Bithynia dans ce
plan d'eau.

Figure 38: Evolution de la colonisation de la retenue du MIRGENBACH (centrale
électronucléaire de CATTENOM) par Dreissena polynorpha et Bithynia tentacalata
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7. CONCLUSIONS
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Mes observations, études et expériences menées sur le site de La Maxe pendant trois
années, complétées par deux années de vérifications en laboratoire, font apparaître qu'une
augmentation régulière de 7 à lO'C de la température de I'eau par rapport aux valeurs
saisonnières aboutit:

- à une fécondité plus importante (au moins en laboratoire) tant que la température n'excède
pas25-27"C,

- à une diminution très sensible (30%) du temps de maturation des pontes,

- à une croissance rapide après I'éclosion jusqu'à une taille de 1,5-2 mm où I'animal perd son
aspect juvénile pour prendre la "liwée" d'adulte,

- à une croissance de la taille de 2 mm à celle de 7 mm, qui est la taille de maturité sexuelle,
qui se fait plus rapidement grâce à des phases de croissance plus soutenues et plus
fréquentes, mais les vitesses de croissance observées au cours des phases d'accroissement

de taille ne sont pas sensiblement modifiées par la température.

L'ensemble de ces paramètres permet à un animal d'atteindre sa taille de maturité sexuelle en
moins de quatre mois lorsque l'évolution des températures se fait dans I'intervalle l5oC-25oC.
C'est ce qui s'observe en secteur échauft dès la fin de I'hiver. Par contre, je n'ai pas observé de
modification de la taille de maturité sexuelle en réponse à une augmentation de température.

L'absence de froidure hivernale induit une reproduction post-hivernale et pré-printanière
extrêmement précoce. Cette reproduction précoce active induit une dynamique de population
originale en secteur échauffé, marquée:

- par une désynchronisation entre la température et les autres paramètres saisonniers qui
sont pas modifiés,

- par un risque de prédation potentielle accrue suite à la forte concentration hivernale de
poissons et oiseaux qui passent I'hiver sur le secteur échauft, très tempéré,

- par un risque de mortalité plus important des pontes et des jeunes nouvellement éclos en
période estivale où des maxima à 30oC voire 35oC sont possibles sur plusieurs jours,

- par une variation des effectifs récoltés (et observés) qui est plus réduite en secteur
échauft, indiquant qu'il y a un recrutement plus réduit mais plus regulier qui s'appuie sur
une reproduction moins marquée par les saisons.
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Toutes ces conclusions sont valables pour des températures comprises entre l5oC et 25'C.
Celles-ci s'observent dans le milieu échauft dès les mois de fewier-mars et persistent jusqu'à
I'entrée de l'été. A ce moment, ce sont les maxima thermiques (30-35oC) qui deviennent limitants.
Cette stimulation du cycle vital par effet thermique dès février, malgré la désynchronisation des
autres paramètres saisonniers (photopériode, phytoplancton), aboutit à I'installation d'un cycle
vital qui se déroule en moins de 4 mois. Il permet la constitution de trois épisodes reproducteurs
sur une année.

En milieu échauffé, la durée de vie peut être réduite à moins de six mois lorsque les
conditions permettent le déroulement optimal du cycle vital.

La place de Bithynia au sein du peuplement benthique est favorisée par l'échauffement.
Celui-ci élimine ou freine semble-t-il le développement des autres mollusques directement
concurrents de Bithynia (Physa, Planorbis, Valvqta, Wviparus,...) pour les espaces colonisables
qui sont plutôt limités dans les secteurs étudiés .

En milieu échauffé, les variations annuelles d'effectifs de population sont moins accentuées
qu'en secteur naturel non échauft, et les pics de populations liés à I'arrivée des cohortes de jeunes
s'observent avec une avance qui peut atteindre plus de 2 mois. Toutefois, les anomalies
climatiques défavorables observées au printemps 1978 et printemps 1979 se répercutent à la fois
sur le secteur naturel et le secteur échauft. Dans ce cas, la température printanière du secteur
échauffé ne s'accroît que très lentement au-delà de 15'C. Bien que théoriquement, les conditions
thermiques permettent la mise en place de phases de reproductions actives, on observe dans le
secteur échauft le même retard ou presque en 1978 ou 1979 que celui observé dans le secteur
naturel, par rapport à1977. Le seuil de température de 15'C doit être atteint et dépassé avec une
évolution thermique franche vers 20oC pour permettre une reproduction active.

Les différences mentionnées précédemment entre secteur naturel et secteur échauft sont, à
l'évidence, fortement liées aux différences de régimes thermiques. Mais les autres paramètres du
milieu, et notamment le mode de variations de la température et la charge solide liée au débit, sont
également pris en compte par I'animal pour son développement.

Grâce à sa grande plasticité d'adaptation aussi bien aux conditions thermiques que celles
concernant les ressources alimentaires et les surfaces colonisables disponibles, Bithynia se
développe très bien en réponse à l'échauffement régulier du milieu, milieu qui conserve malgré
tout une rythmicité thermique saisonnière.

Cette tolérance aux conditions du milieu déjà signalée pour de nombreux paramètres
physico-chimiques et toxicologiques est confirmée pour les facteurs thermiques. Elle fait de
Bithynia tenlaculata une espèce capable de coloniser ou de s'adapter à de nombreux milieux en
aval des rejets d'effluents thermiques.

Les paramètres limitants le plus son installation et son extension sont :

- la vitesse du courant qui doit rester modérée mais suffisante,

- un maximum thermique de I'ordre de 30oC * 2, mais dès 25'C-27oC, des perturbations
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sont perceptibles dans la dynamique de population.

Cette tolérance thermique élevée ne rend pas cette espèce gênante pour les installations
productrices d'électricité et utilisatrices de d'eau, car à la différence des mollusques bivalves, il n'y
a pas de stade larvaire planctonique capable d'assurer la dissémination au sein même des tubes des
condenseurs.

Cette absence de larves planctoniques n'a pas empêché la colonisation du canal de rejet à la
Maxe. La population du canal d'amenée (canal de prise : milieu naturel) est évidemment issue de
la population des berges de Moselle, en continuité directe. Mais le canal de rejet est séparé des
berges de Moselle, à I'amont par la centrale qui fait barrage, et à I'aval par une "lagune" sableuse
de près de 2,5 km de long.

La colonisation du canal de rejet d'eau échauffée n'a pas pu se faire à travers la centrale
(absence de larves planctoniques et taille de 0,8 mm pour les jeunes), mais obligatoirement par
"transit" à travers la "lagune" qui est sableuse et mesure 2,5 krn de long. Cette colonisation
théoriquement est très aléatoire et incertaine, mais c'est une des seules solutions, et les
observations de Pecre-TcHISSAMBoU (1976) ainsi que les miennes étayent cette hypothèse.

La dispersion aérienne par les oiseaux (W.J. REES, 1965) est également un facteur
important de dissémination des mollusques. Le transport des oeufs d'un large éventail de
gastéropodes aquatiques par les oiseaux qui les déposent sur les feuilles des plantes aquatiques est
bien connu.

Si le site de La Maxe est un lieu d'hivernage pour de nombreux geffes de la faune avicole
(foulque, colvert, filigule, milouin) (MtctæL, 1993) facilitant ce type de dissémination, la
végétation phanéroganique aquatique est, elle, assez réduite

Transit par reptation à travers la lagune ou dissémination par les oiseaux sont d'ailleurs
complémentaires et très probables tous deux. La colonisation du canal de rejet par Bithynia s,est
parfaitement réalisée et elle témoigne de la vitalité de Bithynia tentaculata à occuper tous les sites
qui lui sont accessibles, en adaptant sa stratégie de développement aux conditions du milieu,
fussent-elles tout à fait atypiques et diftrentes de celles du milieu d'origine.
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L'objectif de cette étude est d'apprécier I'effet de l'échauffement du milieu aquatique sur le
cycle vital de Bithynia tentautlara (Mollusques, Gastéropodes), échauffement consécutif au
passage de I'eau dans les tubes des condenseurs de la centrale thermique E.D.F. située à La Maxe.

Le suivi sur le terrain des évènements rythmant le cycle vital (pontes, éclosions, croissance,
maturité sexuelle et reproduction) a été poursuivi sur trois années. Deux années complémentaires
d'études en laboratoire m'ont permis d'affiner les connaissances de paramètres difficiles à maîtriser
sur le terrain. Il s'agit de la fecondité, de la durée d'incubation des oeufs et des taux de croissance,
qui ont été évalués en réponse à des conditions d'élevage imposées stables. L'approche
histologique et caryotypique a permis de confirmer la position systématique de Bithynia
tentaculqta et la taille de maturité sexuelle.

La synthèse des résultats acquis fait apparaître que c'est la durée d'incubation des oeufs, et
les premiers stades de croissance en particulier, qui sont les plus sensibles à I'augmentation de
température. La réduction de ces deux étapes ainsi que des phases de croissance plus nombreuses
permettent à Bithynia d'atteindre sa taille de maturité sexuelle plus rapidement en milieu échauft.
L'apparition précoce dans I'année de la première phase de reproduction induit une dynamique de
population originale en secteur échauft caractérisée par un cycle reproducteur qui peut se
dérouler en moins de quatre mois, permettant la succession de deux, voire trois, épisodes
reproducteurs dans la même saison.

Toutefois, le développement des cohortes successives se trouve limité:

- par une désynchronisation de la température avec les autres paramètres saisonniers qui
sont inchangés,

- par un risque de prédation possible de la part de très nombreux poissons et oiseaux qui
hivernent sur ce site très tempéré en hiver,

- par un risque de mortalité plus important des pontes et des jeunes Bithynia au cours des
échauffements estivaux du milieu (températures de 30.C à 35"C).

Enfin, le peuplement du secteur échauffé est marquée par une moindre fluctuation des effectifs
tout au long de I'année, alors qu'en secteur naturel non échauft, la population est caractérisée par
un pic estival et un creux hivernal très marqués.

Ces conclusions s'appliquent à la période de fonctionnement régulier de ce site (1971-1982),
qui se traduisait par un échauffement régulier de 7-10oC du milieu par rapport aux variations
saisonnières naturelles.

MOtS-CIéS: Bittrynia tentaculata, Mollusques, Gastéropodes, Prosobranches, cycle
reproducteur, température, modèle de croissance, biométrie, dynamique de population.
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