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REsumMmE

La durée du développement juvénile (D;) a été déterminée en laboraloire ¢ 29-30 °C' (en aoiif 1968) et a 24 °C
(en janvier 1969). Les formes hivernales dans le lac (Daphnia barbata, D. lumholtzi, D. longispina) ont le dévelop-
pement juvénile, et embryonnaire (D), le plus long, et les formes estivales (Moina micrura, Diaphanosoma excisum,
Ceriodaphnia cornuta) le développement le plus court. Moina a le développement le plus rapide, avec une durée
relative de développement juvénile (D'{ = Dj/De) égale en moyenne a 1,2, mais qui alteint 0,97 pour environ 50 %,
des individus observés (Dy =22 h el 38 h a 30 el 25 oC). Chez la plupart des espéces on observe une variation
individuelle de Dy qui résulterail d’une variation selon les individus du nombre des stades juvéniles.

Ce nombre a été estimé a partir des valeurs individuelles de DY observées el en supposant que la durée relative
d’un stade juvénile moyen (DY) est de Pordre de 0,5. Chez Moina, cerlains indinidus présenteraient 2 stades et
d’autres 3. Chez Diaphanosoma ef D. barbata, il y aurail 4, 5 ou 6 stades.

La durée relative du développement juvénile dans le milieu naturel a également élé estimée par deux méthodes
pour les populations de Moina el de Diaphanosoma. Une estimation «expérimentale» obtenue en mullipliant le nombre
moyen de stades juvéniles déduil des histogrammes de longueur par une valeur DY oblenue en laboratoire, el une
estimation « théorique » calculée d’aprés la formule : D{ = _In(N+IN+) )

In(14+Ng/Ny)
d’embryons, d’adulles, el d’individus libres observés dans un méme échantillon. Les deux estimations sont proches,
moniranl qu’il y a accélération du développement et diminution du nombre des slades juvéniles enlre 1968 (période
de hautes eaux du lac) et 1973 (basses eaux). Ces modifications, qui expliquent le changement de structure inlervenue
entre ces deux périodes, résulteraient d’une amélioralion des conditions de nuirition consécutive @ la baisse de niveau
du lac.

ot Ng, Na, et Ny sont les nombres

Les auteurs décrivent deux processus schématiques (el hypothéliques) d’évolution des caracléristiques et de la
durée du développemenl juvénile avec la température et les condilions de nulrition. Ces processus définissent le cadre
dans lequel pourraient se situer les recherches sur le développement des cladocéres. '

SUMMARY

The duration of the juvenile period (Dj) has been defermined in the laboralory at 29-30 °C (august 1968) and
at 24-25 °C (january 1969). The winler species in the Lake (Daphnia barbata, D. lumholtzi, D. longispina)
develop faster than the summer species (Diaphanosoma excisum, Moina micrura, Ceriodaphnia cornuta). The same
is true for the duration of the embryonic period (De). Moina is the fasiest, the relative duralion of the juvenile period
(D'{ = Dj/De) being 1.2 as an average, and 0.97 for about 50 %, of the individuals observed (D; = 22 h and 38 h
at 30 and 25 °(). For any given species and any given set of condilions, different Dy are observed, which may result
from a varialion of the number of the juvenile instars. These numbers were estimaled for each species from the
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observed individuals values of D'{ and making lhe supposition that the relative duration of a mean juvenile instar
is aboul 0.5. Thus, some individuals of Moina would lay their first brood afler lwo stages, others after three. For
both Diaphanosoma and D. barbata these numbers would be 4, 5 or 6.

The relative duration of the juvenile period has been estimaled by two methods for natural populations of Moina
nd Dianhanosoma. On one hand experimenial estimation was oblained anr enaluation nf the number nf inpenile

wnd Diaphanosoma e hand experimental estimatic s oblained evaluation of the numbe uvenile
instars from the lenglh frequency distribution of the populations and using the value of Dy dez‘ermlned inthe laboratory.
In (lvVT/NA)

In (14+Ng/Nq¢)
and Nt are the numbers of embryos, adull and free individuals observed in the same sample of the population. The
two eslimalions are nearly the same and show an acceleration of the development and a decrease of the number of
Juvenile inslars belween 1968 (period of a high water level in the Lake) and 1973 (low waler level). These
modifications explain the changes in the structure observed between these two periods. They seem result from an
inprovement of The nuiritional condilions in the Lake consecutive to the fall of the water level.

The authors describe two schematic and hypothetic processes by which the characteristics and the duration of
ihe juvenile development may evolue with temperature and nutritional conditions. These processes define a framework

On the other hand, a theoretical estimation was calculaled by the formula D] = , where Ng, Na,

for further research on the development of Cladocera.

INTRODUCTION

Malgré la réalisation d’un nombre non négligeable
de travaux, les connaissances sur les caractéristiques
et la durée du développement juvénile des cladocéres
et leur dépendance 4 l'égard de la température
ou des conditions de nutrition, sont trés imparfaites.
Ces connaissances et la possibilité d'identification
des stades juvéniles dans les populations naturelles
conditionnent le développement des recherches
sur la dynamique et la production des populations
& recrutement continu de ce groupe d’organismes,
dont on connait importance en eaux continentales.

Le présent travail se situe dans cette perspective.
Des observations expérimentales déjs publides (Gras
et. SainT-JEAN 1969) sont reprises et complétées
par une évaluation du nombre des stades juvéniles.
Deux procédés d’estimation de la durée du dévelop-
pement. juvénile dans les populations naturelles
sont. proposés et appliqués aux populations d’une
région de Parchipel-est du lac Tchad. Ces estimations
sont comparées entre elles et avec les observations
expérimentales provenant du Techad ou disponibles
dans la littérature.

L’expression par le rapport Dj/De de la durée
du développement (Dj) dans une échelle d’dge
“{ou de temps) dont Punité est égale & la durée
du développement embryonnaire (Dg) est préféren-
tiellement utilisée dans l'analyse. Sous cette forme,
DY est appelé durée relative du développement {ou
du stade) (D), et 'échelle d’age, échelle biologique.
De étant essentiellement fonction de la température,
on présume que D’J' est: indépendant de ce facteur,
dans les limites qul restent & précizser. On obtient.
ainsi une expression de la durée du développement
d'une espéce essentiellement. fonction des facteurs
autres que la température, notamnment des conditions
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de nutrition, et dans une échelle qui lui est propre.
DY{ est par ailleurs, selon les définitions posées dans
un précédent travail (Gras et Samnt-JEAN 1978)
une des caractéristiques de la fonction de fécondité
de 'espéce, exprimée dans Véchelle biologique.

SYMBOLES UTILISES

Dj @ durée d'un stade i quelconque — temps séparant
deux mues suceessives.

Tia @ durée d'un stade adulte moyen: Diy = De (Dia
supérieur ou approximativement égal & D).

D—ij : durée d'un stade juvénile moyen ; fous les stades
précédant la ponte sont appelés juvéniles, y compris le dernier
stade au cours duquel se forment les premiers ceufs.

e @ durée du développement embryonnaire, ou durée de
la période d’incubation — temps séparant la ponte des ceufs
dans la poche incubairice de la libération des jeunes (ici
exprimé en heures ou en jours).

Dem @ durée de la période embryonnaire — temps qépamnt
la ponte d'un ceuf de son complet développement. Dey 5 De

Dj : durée du développement juvénile (ou du stade juvé-
nile) — temps séparani la naissance d'un individu de sa
premiére ponie.

DY : durée relative du développement juvénile — durée
du développement juvénile & une ternpérature donnée, expri-
mée en unités de temps égales 4 la durée du développement
embryonnaire 4 la méme température : D§ = Dj/Dg

Dfj : durée relative d’un stade juvénile moyen exprimée
par le rapport D’{ /nombre de stades juvéniles Ng.

DYj: durée relative d'un stade i quelconque : DY =
Di{De.

Ng : nombre de stades juvéniles.

L, : longueur moyenne des nouveaux-nés (stade 1).

L, : longueur moyenne des primipares (stade adulte 1).

N,, Ny, Ny, Ng : nombre d’adultes, de jeunes, d’individus
libres (N;+ N} et d’embryons contenus dans un méme
échantillon de la population.

: 119-136.
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N,; : nombre de primipares.
Npov : nombre de femelles ovigéres.

1. DUREE ET CARACTERISTIQUES DU
DEVELOPPEMENT JUVENILE IN VITRO

1.1. Défermination expérimentale de Ila durée du
développement juvénile & 24-25 et 29-30 oC

METHODES

Les observations expérimentales ont été réalisées
en période de lac de haut niveau & deux époques,
en aout 1968 (saison chaude) et en janvier 1969
(saison froide), & la température du laboratoire
et & Dobscurité, avec éclairage intermittent au
moment de chaque surveillance des élevages. En
aolit 1968 la température du laboratoire (29-30 °C)
était, comparable 4 celle du milieu naturel; elle en
différait de quelques degrés en janvier (20-22 oC
in situ et 24-25 oG au laboratoire). Les variations
journaliéres de la température dans enceinte
d’élevage ont rarement excédé 1 °G. Le milieu d’éle-
vage, renouvelé deux fois par jour, était de I’eau du
lac filtrée sur filet de 60 pm de vide de maille,
employée aprés équilibration avec la température du
laboratoire.

La mortalité observée a été quasiment nulle,
sauf chez Daphnia longispina et chez Bosmina
longirostris, les causes de mortalité étant proba-
blement le parasitage externe par des champignons
filamenteux en ce qui concerne Daphnia et la réten-
tion fréquente en surface chez Bosmina. Cette
mortalité traduit l'inadaptation des deux espéces
aux conditions d’élevage.

Les évaluations de D; ont été faites immédiatement,
aprés collecte du matériel dans le milieu naturel

et selon le procédé suivant. Une femelle ovigére
est introduite et maintenue dans une coupelle
contenant environ 15 ml de milieu d’élevage, jusqu’a
libération des nouveaux-nés qu’elle portait (temps to).
Les jeunes issus d’une méme ponte, généralement
peu nombreux, sont laissés le plus souvent dans
la méme coupelle. lls en sont a4 leur tour retirés
deés leur premiére ponte {temps t,). Pour chaque
espéce plusieurs pontes sont ainsi suivies simulta-
nément, la surveillance des ¢levages ayant lieu
toutes les heures. La température du laboratoire étant
relevée avec la méme périodicité, on obtient ainsi des
valeurs de Dj (=t,-t,) connues & -4 1 h. pres.
A chaque wvaleur correspond une température
moyenne (0) établie & partir des relevés horaires de
température entre t, et t,. :

TABLEAU 1

Durée du développement juvénile et du cycle observés en laboratoire 4 25 et 30 °C. Le nombre des valeurs obtenues est indiqué
entre parenthéses dans les colonnes 2 et 3

Durée du développement Durée du cycle
Fonction E’j’ (en Dg) : ligne 1 DY 41 (?.n D) ligne 1
Dj (en heures) : ligne 2 Dj+ D, (heures) : ligne 2
Espéces D. = $/6-0
¢ 1)/ 2 2) 3 4) 5)
Janvier Aont Janvier Aout
25 oG 30 oC 25 oC 30 oG
B. longirostris................. 22,1/(6-10,5) 2,37 2,57 3,37
(3) 26,8 (1 70,0 123,8
3,60 4.60
D. longispina.................. 32,4/(0-6,9) 8
154,5 198,5
3,14 3,26 4,14
D. barbala.................... 25,5/(6-10,4) (24} (3)
132,0 102,1 173,5
2,63 3,01 3,63
D. lunholtzi.................... 30,5/(6-9,0) (32) (1)
120,3 104,9 1656,3
1,97 2,97
C.affinis................. ... ? ?
1,80 1,98 2,80 2,98
Cocornuta.................... 17,2/(8-12,7) (18} (7)
60,6 47,4 99,6 81,4
1,20 1,26 2,20 2,2
M. micrura................... 15,2/(6-14,1) (25) (26)
40,2 28,9 73,4 51,9
2,13 2,32 3,13 3,32
D. excisum.................... 14,6/(6-15,1) (138) (9}
75,4 54,6 110,9 78,1
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Fig. 1. — Valeurs du taux de développement juvénile observées a 24-25 ot 20-30 °C reportées en fonetion de la température

{points 1/Dj, 6) chez Diaphanosoma excisum {a), Moina micrura (b), Ceriodaphnia cornula (¢} et Daphnia barbata (c).

RESULTATS

Les wvaleurs individuelles (Dyj, 6) ainsi obtenues
pour chaque espéce au cours des 2 séries d’obser-
vations sont reportées dans les figures 1 et 2 apres
transformation de Dj en taux de développement
juvénile (1/D;).

A partir de ces données, ont. été délerminées :

— les valeurs individuelles de D'f (fig. 3),

Cah, O.R.S.T.0.M., sér. Hydrobiol., vol. XTI, no 2, 1978 :

— la durée moyenne du développement juvénile &
25 et 30 °C exprimée en heures (Uj) et en unités de
temps égales & De (DY) (tabl. I, colonnes 2 et 3),
— les durées du cycle ceuf & ceuf, ici égales 4 la
somme Dj+De ou Dj +1 (tabl. I, col. 4 et 5).

DY est la moyenne des valeurs individuelles de DYy
de la figure 3. Dj est calculé d’aprés la relation Dy =
DY . De, ot De est la valeur que prend la fonction
D¢ = £ (6) indiquée dans la colonne 1 du tableau T,

119-136,
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Fig. 2. — Valeurs du taux de développement juvénile observées reporiées en fonction de la température (points 1/Dj, ) chez

4 autres espéces.

4 25 et 30 oC. Cette relation a été déterminée dans
un précédent travail (Gras et SaiNT-JEAN 1976).

Le petit nombre de valeurs obtenues chez Bosmina
et chez Daphnia longispina résulte des difficultés
d’élevage rencontrées pour ces deux espéces (p. 121).
Le nombre insuffisant des valeurs chez Ceriodaphnia
affinis en janvier et chez Daphnia lumholizi et
D. barbata en aolit a pour cause lextréme rareté
de ces espéces dans le milieu naturel au moment
des expériences.

Sur les figures 1 et 2 ont été tracées des droites
correspondant & une fonction 1/Dj = £ (0) linéaire
entre 24 et 30 °C dans I’hypothése ot la durée relative
du développement juvénile est constante dans cet
intervalle. Chez toutes les espéces, les deux tempé-
ratures précédentes se situent dans la « zone optimale
de développement embryonnaire », sauf chez Bosmina
et chez Daphnia longispina, ou la température
de 30 °C dépasse trés vraisemblablement la limite
supérieure de cette zone. Rappelons (Gras et SAInT-
JEAN 1976) que celle ci est définie par la portion
centrale approximativement linéaire de la courbe
logistique, modéle descriptif de la fonction 1/De =
f (0) retenu dans le travail cité.

1 . . s
1/De = ey (0-0,) exprimant la relation linéaire
entre le taux de développement embryonnaire et la
température, l'équation de ces droites est de la

forme

Plusieurs droites ont été tracées pour chaque
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espece, chacune correspondant & une valeur parti-
culiére de la durée relative D7.

Ce type de présentation graphique ne préjuge
pas de ce que peut étre réellement la forme de la
fonetion 1/Dj = f(0) dans I'intervalle de température
considéré. Il a simplement pour ohjet de faciliter
la lecture graphique des données.

(BSERVATIONS GENERALES
Quatre observations seronl formulées

(a) Le peuplement du lac en période de hautes
eaux est relativement diversifié puisqu’il comprend
des espéces &4 durée de développement juvénile
trés différente : 4 25 oC Dj va ainsi de 40 h. (1,7 jours)
chez Moina & 132 h. (6,5 ]) chez Daphnia barbala,
voire 164 h. chez D. longispina, valeur trés proba-
blement excessive corapte tenu de l'inadaptation
de l'espéce aux conditions d’élevage.

Corroborant et complétant les observations rela-
tives au développement embryonnaire, ces résultats
confirment Uindividualisation de 2 groupes d’espéces
dans le peuplement. T.e premier comprend Moina,
Diaphanosoma et Ceriodaphnia, espéces dont le
développement embryonnaire et juvénile est rapide,
avec par exemple un cycle ceuf & ceuf d'une durée
comprise entre 73 et 110 h. (soit 2,2 et 3,1 unités D),
valeurs notées en janvier. Le second groupe comprend
les trois espéces de Daphnia, avec un cycle ceuf &
ceuf compris entre 165 et 198 L. 4 25 °C (3,6 et
4,6 unités De). Bosmina semble occuper une position
intermédiaire.

;o 119-136.
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TapLeau Il
Durée et caractéristiques du développement juvénile de quelques Cladocéres : Daphnidae el Sididae

De DY | N D Milieu d’élevage Référence
Daphnia longispinag {20 °C)y..; 38 (1) 75,1 2,0 4 0,49 | extirait de sol enrichi4+| INGLE el al. BANTA
ean d’étang
Daphnia magna {25 eCy..... 495 (2) 99 2,0 4 0,50 | extrait de sol enrichi+ | ANDERsON et JENKIN
48,9 124 2,b 5 0,61 eau d'étung 1942
47,8 160 3,35 6 0,66
Daphnia magna {22003, ... .. 70 {3 132 1,9 4-5 0,42 | culture de chlorelles | GrReen 1956
Daphnia magna {(15-20°C)... 1 84 (4) 144 1,7 4 0,43 | eau du lac--chlorelles] ZAFFAGNINI
192 2,3 ) 0,46
Daphnia hyalina (20 °Ch......| 60 {5} 154 2,5 4 g 0,64 | eau de lac-chlorelles] HRBACHKOVA-ESSLOVA
ou 70 190 3,2 o ( 0,63 ou Scenedesmus 1971
4 { 0,55
5 { 0,54
Daphnia carinata (29 °Ch.....} B0 (8) 108 2,2 0 0,43 | eau de lac NAVANEETHAKRISNAN
1971
Simocephalus velelus {10, 15,
OO 239 (T 600 2,56 i) 0,60 | périphyton (sensu lato}| BOTTRELL
145 382 2,6 — 0,63
93 WH 3,0 - 0,59
Simocephalus aculirostratus
BRB0OCH. 52,5 (%) 96 1,8 4 0,46 | eau de lac MuruGAN et Sivara-
Ma... 1973
Sida cristallinag (18-20 °Cy. . .| 84 (1) 168 2,0 4 0,50 | eau de lac—+chlorelles| ZAFFAGNINI
228 2,7 3 0,54
Sida cristallina {10, 15,20 °CY. | 284 {7) 855 3,0 6 0,50 | périphyton (sensu lato)| BoTTRELL
172 477 2,7 —_ 0,46
a7 317 3,2 — 0,64

(1) Il ¢’agit de Dija caleulée sur les 6 premiers stades {tabl. 11; conditions de nutrition normales).

(2) 1l s'agit de De, calculé d’aprés tableau II, page 264. Si on prend les 10 premiéres valeurs du tableau TV, on ohtient
respectivement Dff = 0,45 - 0,45 et 0,50 pour 4 - 6 et 6 stades.

(3} 11 s'agit probablement de Dgpy. Le nombre moyen de stades n’est pas donné par I'anteur qui indique 4-5 stades, pour
5 ou 6 jours.

{(4) 1l $’agit de Dia (indiqué par Pauteur).

(5) Aucune valeur de D, n’est mentionnée par 'auteur. 60 h. est la durée de la période embryonnaire calculée par interpola-
tion graphique & partir des observations de Korinex (1970). 70 h. est probablement la valeur de Dgpy mentionnée par GEORGES
et EDwarDs 1974, Les valeurs de Dj (HracHROVA-BEssrova 19711 sont caleulées & partir du tableau I ou les formes des lacs majeurs
et Mergozzo ont été rassemblées. Une valeur de —D'{j est calculée pour chacune des 2 valeurs de Dey.

(6} 1l s’agit de Dja caleulé sur les 7 premiers stades. Le nombre de b stades indiqué est un nombre moyen.

{7) Tt s’agit des valeurs de D du tableau T {BoTtreLL 1975a) et les valeurs de Dj sont extraites des tableaux II et VI
{BoTTRELL 197Hh).

(&) 1l s’agit de Dy, caleulé sur les 10 premiers stades.

Rappelons qu’en période de hautes eaux, les et notamment chez les deux espéces de Moina
Daphnia sont des formes hivernales, que les espéces considérées dans le paragraphe (b) suivant ou
du premier groupe sont des formes d’eaux chaudes, chez les deux Daphnidae examinés ci-dessous.
et que Bosmina demeure bien représentée en toutes Chez Daphnia galeala mendotae, HaLL (1964) observe
saisons bien que plus abondante en saison {roide une méme valeur de D de 'ordre de 3 & trois tempé-
(Gras et SainT-JEAn 1976, p. 247-248). ratures, 25, 20 et 11 oC, et pour une concentration

D’une facon générale ces durées de développement de nourriture donnée définie par une densité optique
sont conformes aux données référencées dans le de 16 « unités Klett » (tabl. II et annexe A p. 111 du
tableau II (Genre Daphnia et famille des Sididae). travail cité). Il semble cependant, & 20 et 11 °G
Il en est de méme en ce qui concerne quelques tout au moins, que DY augmente lorsque diminue
autres résultats non mentionnés dans ce tableau la concentration de nourriture : & 20 °C D{ peut

Cah. O.RS.T.O.AM., s$ér. Hydrobiol., vol. XII, nv 2, 1978 : 119-136.
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Fig. 3. — Valeurs individuelles de la durée relative du dévelop-

pement juvénile établies en janvier et en aout chez M. micrura

(M.m.), C. cornuta (C.c.), C. affinis (C.a.), D. excisum (D.e.),

B. longirosiris (B.1.), D. lumholizi (D.lu.), D. barbaia (D.b.) et
D. longispina (D.lo.).

ainsi étre évalué, d’aprés les tables de fécondité,
4 29-3,3 et 4,0 aux densités optiques de 16-1 -
et 0,25 unités « Klett » (annexe A). Chez Ceriodaphnia
reliculata, Harv ef al. (1970) observent en laboratoire
des valeurs moyennes de Dg et de (De-+D;) & 23 oC
desquelles on déduit deux valeurs de DY, l'une,
égale 4 0,67, correspondant & une concentration
de nourriture élevée (4 « Klett»), et la seconde,
1,78, & une concentration plus faible (0,5 « Klett »).
Si I'on prend non la moyenne, mais les chiffres
placés sous la rubrique « Median days» du tableau 8
(p. 899) et qui correspondent vraisemblablement
au centre des groupes d'dge distingués par les
auteurs (groupe d’dge 4), on obtient des valeurs
trés différentes, respectivement 0,94 et 15 jours.
In situ les auteurs notent des durées moyennes
comprises entre 0,63 et 1, proches des données
de laboratoire en forte concentration de nourriture.
Ils retiennent par ailleurs 2 jours, pour De et 3,5
jours, pour (De+Dj) chiffres qui correspondent &
DY = 0,75.

(b) Moina micrura est caractérisée par un dévelop-
pement extrémement rapide. En moyenne égal
a 1,23, DY atteint 0,97 pour un groupe d’individus

qui représentait 60 %, de 'ensemble en janvier et
38 %, en aout (effectifs Nj, tabl. IV). Si I'on excepte
les observations de MuruGAN sur Moina micrura (*),
les quelques données disponibles concernant ce
genre suggerent que la rapidité du développement
est une caractéristique du genre, voire de la famille
des Moinidae, les observations précédentes de
Hawrr ef al. suggérnat cependant que les Moinidae
n'ont pas DPexclusivité de cette -caractéristique.
Chez M. rectirosiris Kryuchkova (1973) mentionne
ainsi des valeurs de Dy et de D;j &4 22 et 23 oC qui
correspondent 4 une durée relative DY égale &
1,b environ. Chez M. macrocopa d’autre part,
Brown (1929) donne des valeurs (D;+De) égales
4 1142-66,9 et 49 h. &4 20-25 et 30 °C. On en
déduit des durées relatives voisines de 1'unité
(0,8-1,0-1,1), si l'on prend pour valeur de Dg
les chiffres obtenus chez la Moina micrura du lac
Tchad aux trois températures précédentes, soit
63-33,5 et 23 h.

(¢} Chez les trois espéces Moina, Diaphanosoma,
et Ceriodaphnia cornula, ou le nombre des valeurs
individuelles de D; aux deux températures est
le plus élevé (voir tabl. I), les durées relatives du
développenient juvénile d'aott et de janvier sont
trés peu différentes. La différence n’atteint pas 10 9
de la valeur la plus faible, mais il convient de souligner
que les valeurs d’aolt sont supérieures & celles de
janvier chez toutes les espéces.

(d) Chez toutes les espéces et pour toutes les
observations, sauf chez Diaphanosoma et D. longis-
pina en janvier, on observe une répartition par
agrégat, des points de (1/Dj, 0) ou DY (fig. 1,2 et 3).

Chez Moina en janvier et en aout et chez D. barbala
en janvier, les valeurs individuelles se répartissent
en 2 et 3 agrégats principaux. Ce type de répartition
résulte vraisemblablement d’une variation selon les
individus du nombre des stades juvéniles. Celui-ci
serait le méme chez tous les individug d'un méme
agrégat mais différerait. selon les agrégats.

Chez Diaphanosoma et D. longispina en janvier,
ol ce type de répartition n’apparait pas, I'étendue
de la distribution observée ne s’explique bien que
si 'on admet également une variation individuelle
du nombre des stades. A noter toutefois que, chez
Diaphanosoma, la variabilité de D; pour un méme
nombre de stades pourrait étre relativement élevée,

(*) A 28-30 oC, l'auteur mentionne une durée identique, égale a 24 h, pour les différents stades juvéniles et adultes. Dj est
ainsi égal 4 48 h ot D{ 4 2, contre respectivement 29 h el 1,2 4 30 °C pour les individus du lac Tchad. La valeur de Dij
pour les individus indiens est ainsi égale 4 1 donc trés différente des données référencées dans les tableaux 11 et 111 et de nos propres
estimations (tabl. IV). Ces résultats a priori aberrants sont sans doute imputables 4 'imprécision des données, elle-méme due 4 la
fréquence insuffisante des surveillances: une surveillance journaliére pour des stades adultes de durée voisine de un jour et pour des

stades juvéniles trés probablement plus courts encore.

Cah. O.R.8.T.0.M., sér. Hydrobiol., vol. XII, no 2, 1978 :
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4 en juger par lexistence d'une forte dispersion
des valeurs de De & cette époque (Gras ef SaINT-
Jean 1976).

Chez D. lumholizi en janvier, chez les 2 espéces de
Ceriedaphnia en janvier etfou en aolit, et chez
Diaphanasoma en aout, la plupart des valeurs
se regroupent en un seul agrégat (voir figure).
Dans ces cas le développement juvénile se fait
dorne pratiquement & nombre de stades fixes. Quelques
individus seulement s’éloignent de I’agrégat principal,
et présentent, selon notre raisonnement, un nombre
différent. de stades.

Pour des conditions d’élevage identiques, il y
aurait ainsi selon les espéces ou les séries d’obser-
rations, un type de développement & nombre de
stades variable selon les individus et un type de
développement. & nombre de stades fixe.

Tasreau IIT

Nombre de stades juvéniles et durée relative d’un stade
juvénile moyen chez qguelques Chydoridae

T
Espece Ng Références
50C| 10 15 |200°C
Eurycercus  la-
mellatus. .. .. .. 7 10,63({0,65]0,58)0,60| BorTRELL
Alonaaffinis ...l 5 10,62(0,62]0,70] 0,66 | BoTTRELL
Acroperus  har-
pae........... Hh 10,7210,7410,71 0,73 | BOTTRELL
Graptoleberis
festudinaria... .} 3 0,61 1]0,56340,71 | 0,66 | BOTTRELL
Chydorus sphae-
ricus......... 3 10,55(0,6210,63)0,68| BoTTRELL
Plenroxus unci-
natus.........| 5 10,69]0,64]0,7210,67] BOTTRELL
Peracantha trun-
cala.......... 2 0,69 ZAFFA-
(28-30 Co) G GNINI

L'un et 'autre type de développement ont été
observés par divers auleurs aprés dénombrement
des mues, le premier par ANDERSON el al. 1937
(Daphnia pulex), Anperson 1932 (D. magna),
ANDERsON ef JENKIN 1942 (méme espéce), GREEN
1956 (plusieurs espéces de Daphnia), MICHAEL
1962 (Ceriodaphnia cornula), ZAFFAGNINI 1964 (D.
magna et Sida cristalling), HrRBACHKOVA-EssLova

SAINT-JEAN

1963 et 1971 (D. pulicaria, D. hyalina),
NAVANEETHAKRISNAN et MicHaeEL 1971 (D. cari-
nata) (*), le second type par INGLE el al. 1937 ou
Banta 1939 (D. longispina), BorrreiL 1975b
(tabl. II et III), Muruean 1975 (Moina micrura),
MURUGAN et. SIVARAMAKRISHNAN 1973 (Simocephalus
aculirostratus).

1.2. Estimation du nombre de stades juvéniles (Nj)

Les estimations sont basées sur la répartition
observée des points DY (fig. 3) et sur 'hypothése
que la durée relative d’un stade juvénile moyen
est de Pordre de 0,5 (Dfj = 0,5), valeur qui ressort
du tableau IT et qui sera prise ici comme référence.

Pour chaque espéce dans chaque série d’obser-
vation, une valeur moyenne de D’ est calculée
pour chaque agrégat d’effectii N;. Ces moyennes,
qui ne sont pas ici désignées par un symbole parti-
culier, sont indiquées avec N; dans le tableau IV.
Le nombre de stades est évalué A partir de ces
moyennes. Ce nombre doit étre tel que le rapport
DN, qui définit Df ne difféere pas trop dela valeur
de référence retenue (0,9).

L'incertitude sur les estimations résulte de la
plus ou moins bonne représentativité de la valeur
de référence de Tij retenue, et du caractére plus ou
moins net de la répartition par agrégats des points D.
Le regroupement des points par agrégats qui a été
effectué peut étre retrouvé par examen paralléle
du tableau 1V (effectifs N; et valeurs de D) et dela
figure 3. Ce regroupement est évidemment contes-
table dans un certain nombre de cas, notamment
en ce qui concerne Diaphanosoma en janvier. Le
probléme de la représentativité de la valeur de
référence de Djj ne peut étre valablement discuté
sur la base des données disparates disponibles dans
la littérature (tabl. II et III). Djj varie trés proba-
blement selon les espéces, avec les caractéristiques
de leur développement ou les conditions d’expéri-
mentation. A en juger par les valeurs des tabl. IT e,
111, DY serait plus faible (compris entre 0,4 et 0,6
environ) chez les Daphnidae et les Sididae (ou les
formes d’eaux libres), que chez les Chydoridae
(ou les formes périphytes) (0,5-0,7).

Chez Moina la premiére ponte aurait lieu aprés
2 ou 3 stades selon les individus, et Dijj est pratique-
ment égal & la valeur de référence. L’estimation
du nombre de stades et. de D} est confirmée, d’une
part par D'analyse des histogrammies qui, comme
on le verra, conduit & des nombres compris entre

(*} Les 2 auteurs mentionnent les résultats pour 5 stades (tabi. I p. 119) mais signalent dans le texte qu’il s’agit d’une moyenne :

¢« on an average these are five preadult and eight adult instars ».
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TABLEAU [V

Nombre de stades juvéniles et durée relative d'un stade juvénile moyen estimés d’aprés les données obtenues en laboratoire
(voir lexte)

Valeurs de Dif calculées et données de hase (Nj et D'fy correspondant aux
Nombre agrégats de la figure 3
de stades
Espéces : Janvier Aout.
juvéniles
Nj Dy D} Ny DY i
B. longirosiris. .. .......ooviian.. ? Tl 1,71
2 2,70 1 2.67
D. longispina.................... ? 8 3,60
3 1 1,65
4 5 2,27 {0,57)
D. barbata................ ... ... 5 9 3,02 {0,60) 2 2,91
6 8 3,82 (0,64) 1 3,97
7 1 4,63
4 3 2,08 {0,52)
D. lumholizi..................... 5 23 2,66 {0,53) 1 3,01
6 1 3,63
C.oaffinisc..... ... ... oL 4 11 1,36 (0,47)
5 2 2,53
C.eornuda.............ooviinn. 3 1 1,58
4 15 1,80 {0,45) 6 2,05 (0,61}
M, micrura............ .. 2 15 0,97 (0,49} 10 0,97 {0,49)
3 10 1,64 {0,51) 16 1,44 {0,48)
4 3 1,70 (0,43}
D. excisum............c..ooiun. 5 8 2,17 (0,43) g 2,2 (0,45)
6 2 2,62 1 71

2 et 4, et d’autre part par les observations de
Murucan, qui trouve 2 stades pour la méme espéce.

Chez Diaphanosoma, les estimations retenues
sont de 4-5 et 6 stades pour DY voisin de 0,45,
donc légérement différent de la valeur de référence.
Une valeur de Djj égale & 0,65 aurait abouti & 3-4
et b stades, soit un nombre minimum inférieur
& celul qui a été observé in sifu, en janvier 1973
(4 stades). Les esiimations retenues correspondent
aux nombres de stades observés chez Sida cristallina
par ZAFFAGNINI (4, 5, ou 6 stades) et par BoTTRELL
(6 stades), les valeurs de Djj trouvées étant respec-
tivement de 0,50-0,55 et de 0,45-065 (tabl. II).

Chez Ceriodaphnia cornuta et C. affinis il y aurait
4 stades chez la plupart des individus, avee Dij =
0,51 et 0,47 respectivement. Une valeur de I)j
égale 4 1,68 observée chez (. cornuta en aoiit corres-
pond vraisemblablement & 3 stades (Df = 0,5).

Cah. O.R.8.T.0.M., sér. Hydrobiol., vol. XII, no 2, 1978 :
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Burcis (1962) mentionne 2 ou 3 stades chez celte
méme espece. ScHUBERT (1929) (in HuTcHINSON
1967) signale par ailleurs 3 ou 4 stades selon le
biotope chez C. reficulata. Rappelons enfin les valeurs
de D’{ calculées ’aprés les observations de Hall et al.
sur la méme espéce : les valeurs moyennes sont de
0,67 et de 1,78 et correspondraient & 2 et 4 stades
avec Dij égal & 0,34 dans le premier cas et & 0,45
dans le second cas; la valeur in sifu retenue par les
auteurs (0,75) donnerait 2 stades pour D{ = 0,375.

Chez Daphnia lumholizi il y aurait 5 stades avec
D égal & 0,52, et chez D. barbala essentiellement 4,
H, ou 6 stades, avec des valeurs de Dfj éloignées
de la valeur de référence ef croissant avec le nombre
de stades (0,56-0,60-0,64). Chez cette espéce Desbi-
mation tient compte des écarts entre les moyennes
de DY caleulées pour chaque agrégat : 0,75 entre
les agrégats 4 4 et b stades et 0,80 entre les agrégats
4 b et 6 stades (tabl. IV). Ges écarts sont incompatibles
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avec des valeurs de Djj centrées sur 0,5 auxquelles
auraient correspondu b, 6 et 7 stades. 1l faut noter
d’autre part que la valeur inférieure de Dij retenue
pour D. lumhollzi s'explique en partie par le fait. que
la durée du développement embryonnaire y est
sensiblement supérieure : 45,8 h. 4 200G, contre
41,6 h. chez D. barbala.

2. NOMBRE DE STADES JUVENILES ET
DUREE DU DEVELOPPEMENT CHEZ
MOINA MICRURA ET DIAPHANOSOMA
EXCISUM DANS LE MILIEU NATUREL

Deux sortes d’estimations de la durée relative
du développement juvénile in silu ont été faites.

L’une, dite « expérimentale », repose sur les valeurs
de Df observées in ovilro chez les deux espéces
{tabl. IV} et sur I'évaluation du nombre de stades
juvéniles d’aprés les histogrammes de longueur
dans les populations considérées. Elle est exprimée
par le produit (1) D} =D . Ny . Ny est ici le
nombre de stades juvéniles estimé d’apres les histo-
grammes de longueur.

La seconde, dite «théorique», est obtenue par
In (NT/NA)
I (14 Ng/Nop)
élablie dans un précédent travail (Gras el Saint-
Jeawn, 1978). Ny, N, et N, sont respectivement les
effectifs observés des embryons, des adultes et du
total jeunesf-adultes dans un échantillon de la
population. In est le logarithme népérien. L’estima-
tion théorique correspond & la durée relative de
développernent juvénile qu’aurait une population
stable & courbe de survie exponentielle, ayant une
struecture correspondant aux proportions d’embryons
de jeunes et d’adultes observées dans la population

naturelle considérée.

application de la formule (2) DY =

Les estimations se rapportent aux populations
de deux stations et 4 2 états du lac : station de
Mélia et lac de haut niveau (1968), station de
Tchongolérom et lac de bas niveau (1972-1973).

A Mélia, les données se rapportent & une série
d’échantillonnage comprenant 16 échantillons récoltés
du 25 mars au 24 avril 1968 4 raison d’un échantillon
tous les deux jours. Chaque échantillon regroupe
10 prélévements fails par traction verticale depuis
le fond jusqu’en surface d’un couple de filets de
60 pm de vide de maille, et disposés selon une
radiate, L’altitude du plan d’eau était de 282 m

SAINT-JEAN

environ pour une profondeur avoisinant 3,50 m.

A Tehongolérom, les données se répartissent dans
4 séries d’échantillonnage (9-17 mai et 17-25 aott
1972, 22 janvier-H février 1973 et 28 mars-11 avril
1973) comprenant H ou 8 échantillons réeoltés sur
9 ou 14 jours avec la méme périodicité qu’a Mélia.
Chaque échantillon regroupe 15 prélévements réalisés
selon la technique précédente. L’altitude du plan
d’eau était de l'ordre de 280,83 m en 1972 et de
2794 m en 1973, pour des profondeurs de 2 m et
de I m environ.

2.1. Estimation du nombre moyen de stades juvéniles
d’aprés les histogrammes de longueur

Dans chaque série d’échantillonnage & 1'exception
des séries de mai et d’aout 1972 qui ont été regroupées,
un histogramme a été établi & partir d’un échantillon
composite regroupant la totalité des échantillons de
la série.

La longueur mesurée est la plus grande longueur
du corps. Les mesures ont été faites aprés séparation
des jeunes et des adultes, sur du matériel fixé au
formol (solution & 5 9% environ). Les individus
adultes mesurés sont les femelles ovigéres. Les
histogrammes reflétant la structure des populations
tracés sur les figures 4 et b ont été reconstitués d'apres
les histogrammes obtenus séparément pour les jeunes
et les adultes, connaissant le rapport N;/N, moyen
de chaque série.

Chez Diaphanosoma Uhistogramme n'a pas été
établi en mars 1973 en raison de la présence d’un
nombre considérable d'individus dont les valves
étaient retroussées.

D'une facon générale la phase adulte (tirets)
est bien distinete de la phase juvénile (trait continu).
On constate par ailleurs chez les 2 espéces une com-
plexité décroissante des histogrammes de 1968 &
1973. Ceux de 1968 sont difficilement interprétables
par eux-mémes. Leur analyse sera faite par référence
aux histogrammes de janvier 1973, dont U'interpré-
tation est moins aléatoire, el qui seuls leur sont
comparables par la taille, comme le montre un
simple examen des figures. Les individus de ces
deux populations soni en effet plus grands que ceux
de 1972, le rapport des longueurs modales (*) ou
moyennes du premier groupe, bien distinct dans
tous les histogrammes, étant de 'ordre de 1,10 chez
les 2 espéces, ce qui équivaut & un rapport de 'ordre
de 1,30 pour les poids humides. On obtiendrait

*} GPest abusivement, par simplification, que nous emploierons parfois ce terme, ¢qui désigne ici la classe de longueur corres-
f 1 ’ = =

pondant a la fréquence la plus élevée dans chaque groupe.
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Fig. 4. — Histogrammes de longueur chez Moina micrura en

1968 (a), mai-aott 1972 (b), janvier 1973 {c¢) et mars 1973 (d).
Les chiffres indiqués sous les courbes sont la longueur moyenne
en pm du groupe ou stade correspondant. Les chiffres en ca-
ractéres gras au-dessus des courbes indiguent le nombre de
jeunesetd’adultes mesurés, Surle cdté, la température moyenne
(caractére gras) et les températures journaliéres extrémes ob-
servées au cours de chaque série d’échantillonnage. La fléche dé-
signe la longueur moyenne des primipares estimée par la
méthode indiquée p. 131.

des valeurs voisines en considérant la longueur
moyenne des adultes. Le rapport correspondant
serait cependant un moins bon indice que le précédent
car les longueurs moyennes sont trés sensibles & la
structure de la population d’adultes (voir les histo-
grammes et les longueurs moyennes de janvier
1973 et de 1968 chez Diaphanosoma). L'interprétation
de ces différences de taille est hasardeuse. Elles
pourraient s’expliquer par une influence de la
température, certains auteurs (Burais 1967, GEORGES
et Epwarps 1974, Acar -in GrReEeN 1956) ayant
observé une relation inverse entre la longueur des
adultes et ce facteur. 5i celui-ci ne peut étre ici
écarté, le simple rapprochement des données de

Cah. O.R.S.T.0.M., sér. Hydrobiol., vol. XII, n° 2, 1978 :

longueur et de température de la figure 4, suggére
gu’il ne saurait & lui seul expligquer ces différences,
sachant par ailleurs que la taille des stades ou
groupes de slades dépend d’autres facteurs, la taille
moyenne des adultes étant pour sa part affectée,
comme nous avons déja dit, par la structure de la
population.

2.1.1. INTERPRETATION DES HISTOGRAMMES

Seule la phase juvénile (trait continu) sera consi-
dérée ici.

Moina micrura (fig. 4).

Dans les 3 populations de 1972 et 1973 (4b, ¢, d),
la courbe est nettement bimodale. Le second groupe
de jeunes (groupe II) est bien distinct de la phase
adulte (groupe A, tirets). Dans ces 3 populations
on peut admettre que le groupe I correspond aux
seuls nouveaux-nés (stade 1), exception faite de la
zone de chevauchement des groupes I et IL

En mars 1973, la courbe relative & chacun des
2 groupes de jeunes est & peu prés symétrique.
Il v a done probablement 2 stades dans la population.

En janvier 1973 on note une trés légére dissymsétrie
a gauche de la courbe du stade 1. Celle-ci résulte
de la présence d'un groupe de nouveaux-nés de
longueur inférieure & la moyenne, identifiables &
P'eeil au moment des mesures. Certains auteurs ayant
observé pour une méme espéce une relation inverse
entre la taille 4 la naissance et le nombre de stades
(GreEEN 1956, HrBAcHKOVA-EssLova 1963, ZArra-
gNiND  1964), il est possible que ce groupe de
nouveaux-nés passe par 3 stades, les nouveaux-nés
de taille normale en présentant 2 comme en mars.
11 est également possible que les individus de petite
taille ne présentent que 2 stades. Ils donneraient
alors le petil groupe d’adultes centrés sur la classe
de longueur de 600 pm bien individualisé dans
I'histogramme. Ces deux possibilités ont été retenues
(tabl. V).

En mai-aoit 1972, le fait marquant est un certain
écrasement de la courbe, causé en ce qui concerne
le stade 1, par le groupe de nouveaux-nés de petite
taille signalé en janvier 1973 et également présent
en mai-aout. L’écrasement de la courbe relative au
groupe I1 pourrait résulter de la présence, avec les
individus ayant 2 stades, d’une proportion d'individus
a 3 stades plus forte qu'en janvier 1973. Gomme
on le verra plus loin cette interprétation est corro-
borée par la valeur plus élevée qu'en 1973 de l'esti-
mation théorique de D} & cette époque. Une
différence de taille entre les populations de mai
et d’aout pourrait également expliquer en partie
I'écrasement. Cette explication est a priori moins
probable que la précédente, étant donné que la
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Fig. b. — Histogrammes de longueurs chez Diaphanosoma excisum en 1968 (a), mai-aout 1972 (b) et janvier 1973 (¢). En trait épais
Phistogramme de mai-aot corrigé (voir ilexte).

TarLEAU V

Darée relalive du développement juvénile observée in vitro et estimée dans le milien naturel pour plusieurs populations deMoina

micrura ¢t de Diaphanosoma excisum ; structure et indice de croissance Lai/Ly de ces populations {voir texte). Entre parenthéses,

lignes 1 et 2, le nombre de stades juvéniles estimé. Ny, Na, Ng, N, nombre de jeunes d’adultes, d’embryons, et d’individus libres.

Na; nombre de primipares. Ly longueur moyenne des nouveaux-nés {slade 1. Ly; : longueur moyenne des primipares. Npgy :
nombre de femelles ovigéres

Moina micrura (D} = 0,5) Diaphanosoma (f){j = 0,45)
Mélia Tehongoelérom Mélia Tchongolérom
Estimations de DY Aout 19638 — — Sout 1968 |— :
1968 1972 1973 1968 1972 1973
Janv. 1969 Janv. 1969
mars mai aonuif janv., mars mars aout janv.
1. observeée in vilra.. ... .. 1,23 2,21
{2.5) 5.0)
2. expérimentale. ... ... IO 3y | 1T (2 L L ()1 2 L3 (B | 1.8{4H | 1,8 (4)
204y | 1,5(3) | 1,6(3) | 1,5 (3) 2,7 (6} | 2,3 (5)
3.2 (7}

3. théorique............. 1,8 1,4 1,2 0,75 0,7 3,2 2,3 1,6
Ny/Nyp oo 0,685 1,648 0,641 0,599 0,545 0,720 0,688 0,632
NE/Ng oo i, 2,78 2,48 3,62 5,85 4,84 1,76 2,12 2,38
Ne/Negy cov e 3,19 3.85 4,61 6,37 5,69 2,10 2,92 3,15
Nag/Na ool 0,467 0,555 0,703 0,692 0,330 0,399 0,471
Ly (.o 451 410 447 418 440 390 435
Lag{pumi....ooooooe. 675 620} 687 630 350 739 a00
Laflae v oot 1,60 1,61 1,64 1,51 1,93 2,02 2,07
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température est 4 peu prés identique dans les deux
séries, et que 80 9, de l'effectif de I'échantillon
composite correspond aux seules populations d’aout
(effectifs bruts).

En mars-avril 1968, on note 2 pics bien apparents.
Le premier (460 pm) correspond au stade 1 de
la population de janvier 1973 prise comme référence.
Le second (610 pm) s’intercale entre les groupes II
et A de la courbe de janvier. Il y aurait done au
minimum 3 stades en 1968. En supposant que les
pics & 450 pm et 610 um correspondeni au premier
et. 3¢ groupe, on peut situer vers 525 pm la longueur
modale du groupe IL. Celle-ci est d’ailleurs légérement
marquée. Dans cette hypothése ['accroissement du
nombre des stades entre 1968 et janvier 1973
s’accompagnerait d’une légére diminution en valeur
relative de 'écart moyen de longueur entre stades.
La longueur modale du groupe II en 1968, estimée
4 b25 pm est en effet inférieure & celle de janvier
(640 pm). D’autre part le rapport

Lol Longueur moyenne des primipares
wfla = longueur moyenne du stade L
utilisé notamment par HreacHKOVA-EsSLOVA comme
indice de croissance, est & peu prés le méme dans
les deux populations (1,50 en 1968 et 1,54 en janvier
1973, tabl. V), alors que 2 stades au moins en 1968

et 1 stade en 1973 s'intercalent entre le premier
stade juvénile et le premier stade adulte.

Dans le rapport précédent, L, est déterminé
d’aprés les histogrammes de longueurs. L,; est
évalué d'aprés ces mémes histogrammes aprés
estimation de la proportion des primipares par
rapport a l'ensemble des adultes. Ceite proportion
est calculée dans une population stable & courbe
de survie exponentielle, dont les rapports Ng/N,
et N;/Na sont ceux qui caractérisent la population
observée. Dans la population stable ainsi définie,
on montre que la proportion des primipares est
exprimée par la relation
—b Dy — b(D;+4-De)
e —e

—b D

—b De

=1—e .

NA]_/NA =
e

Le taux de natalité b de la population est calculé
par la relation bDe = In (1+4+Ng/Ng) ; Dj est calculé
d’aprés la relation (1) précédente (p. 128).
L’individualisation du ou des premiers stades
dans les histogrammes ef le chevauchement des
distributions des derniers stades, sont semble-t-il
fréquemment observés chez les Cladocéres. Cela
résulte notamment et de fagon générale d’un ralen-

lissement progressif de la croissance que traduit
la diminution avec ldge du taux de croissance
dL.
L dt

quents, o la croissance au cours de la phase juvénile
n’est pas exponentielle (¢f. par exemple HrRBACHKOVA-
EssLova 1963-1971 el ZarracNing 1964).

L’interprétation difficile des histogrammes dans
leur partie terminale a amené Frey (1973) & utiliser,
parallélement. & la longueur, d’autres critéres d’identi-
fication des stades dont Pétat de maturation des
gonades. Cet, auteur aboutit ainsi chez trois especes
d’Eurycercus & un nombre de stades supérieur 4 ce
que laissait prévoir les histogrammes de longueurs.

en longueur Gp = obgervée dans les cas, fré-

Généralisant Vobservation de FrEY, il est possible
que Dhistogramme de 1968 corresponde dans le
meilleur des cas a des individus passant par 3 et 4
stades. Ces deux possiblités ont été retenues (tabl. V).
L’estimation théorique de la durée relative du
développement (D7 = 1,8) correspond d’ailleurs &
3,6 stades pour Dif = 0,5.

Diaphanosoma excisum (fig. 5).

En janvier 1973 (5¢), il y a 4 groupes bien indivi-
dualisés, le dernier (groupe 1V) étant bien distinct
de la phase adulte. Il y aurait donc 4 stades. Toutefois,
la distribution du groupe [ se caractérise par un
étalement relativement grand et tend & se subdiviser
en deux parties identifiables par les pics de 410 um
et 450 pm. On retrouve les mémes caractéristiques
en 1968 (5a). Ces deux parties correspondraient soit
4 deux groupes de nouveaux-nés de longueur diffé-
rente comme chez Moina micrura en mai-aotit 1972
et janvier 1973, soit & deux stades dont le premier
aurait nécessairement une durée plus bréve, pour
expliquer son effectif relativement faible. Friy
(1973} observe une particularité voisine dans Ihisto-
gramme d'Eurgeercus glacialis et, avec moins de
netteté, dans celui d'Euryeercus lamellalus. Selon
cet, auteur il pourrail s’agir d’individus ayant été
expulsés de fagon précoce de la poche incubatrice
de leur mére et se trouvant A un stade de dévelop-
pement transitoire de durée trés bréve (*).

Dans la premiére hypothése (deux groupes de
nouveaux-nés de taille différente) les nouveaux-nés
les plus petits pourraient passer par un stade supplé-
mentaire, et il y aurait alors 4 et 5 stades, avec
majoritairement 4 stades. Dans la seconde hypothése
il y aurait  stades dont, un premier stade transitoire
de durée plus bréve. Dans 'un et 'autre cas, Pesti-

(*) Au cours des observations en laboratoire, des nouveaux-nés de trés petite taille mais parfaitement viables, ont été
épisodiquement observés chez Diaphanosoma, et également chez Moeina. La longueur des nouveaux-nés n'ayant pas été évaluée,
il n’est pas possible de savoir 8’il y a correspondance entre ces individus de petite faille et le groupe identifié dans les histogrammes.
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mation retenue de 4 stades de durée normale est
acceptable compte tenu des problemes traités
dans ce travail, & savoir Uestimation par 2 méthodes
de la durée du développement juvénile dans le
milieu naturel.

En mai-aout 1972 (fig. db), 4 groupes sont éga-
lement identifiables mais la présence d’un plateau
entre 600 pm et 660 pm et 'étalement relativement
grand de la distribution du 4 groupe, ne permettent
pas de conclure qu’a ces 4 groupes correspondent
4 stades. Seuls les groupes I et II correspondent.
vraisemblablement & 2 stades. La comparaison des
histogrammes Db et be (janvier) suggére au contraire
quil y & 5 stades en mai-aolt. Pour rendre la
comparaison possible, les groupes T des deux popu-
lations différant par leur taille d’un rapport voisin
de 1,10, les fréquences de 'ensemble des classes de
longueurs de mai-aout ont été multipliées par ce
rapport. L’ histogramme corrigé obtenu est tracé
en trait épais sur la figure Se. Les groupes [ et II
se correspondent alors  assez bien, abstraction
faite des 2 groupes de nouveaux-nés, présents en
janvier mais non identifiés dans Vhistogramme de
mai-aout. Par contre les 2 histogrammes différent.
nettement dans leur partie terminale entre H575H et
900 pm. Le plateau de 600 & 6560 pm de la courbe
de mai-aout corrigée s’intercale notamment entre
les groupes IT et III de la courbe de janvier 1973
{trail. fin). L’interprétation la plus plausible (ou la
plus simple) de cette caractéristique est que 3 stades
«’inserivent dans I'intervalle 575-900 pn en mai-aont,
contre 2 stades bien distincts en janvier.

L’interprétation de D'histogramme de 1968 est
trés hasardeuse, voire impossible, méme par compa-
raison avee celui de janvier 1973. Seul le premier
stade, ou les 2 premiers stades si l'on considére
que le pic & 410 pm correspond & un premier stade
transitoire, est en effet identiflable. Arguant de ce
que Paccroissement de la complexité de 'histogramme
va de pair avec Paugmentation du nombre des
stades, nous estimerons ce mombre & 6 en 1968,
avec peut-étre des individus 4 b et 7 stades.

Les hislogrammes de longueur conduisent done,
malgré le caractére peu rigoureux de certaines des
interprétations précédentes, 4 des évaluations du
nombre de stades compatibles avec les estimations
faites d’apreés les résultats de laboratoire. Il est
également. probable que les variations individuelles
du nombre des stades observées in vitro, se produisent
comme on l'a admis lors de Pinterprétation de
certaines particularités des histogrammes, dans le
milieu naturel au sein de la méme population.

2.1.2. NOMBRE DE $TADES RETENU DANS LES DIFFE-
RENTES POPULATIONS

Les évaluations proposées dans le paragraphe
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précédent. sont résumées dans le tableau V (ligne 2)
of ci-dessous. Il y aurait ainsi :

— chez Moina, 3 et 4 stades & Mélia en 1968,
2 ef. 3 stades en 1972 & Tehongolérom, majoritai-
U T WTRST S U s L 22 PR TR ST I I,
rement < stdades eIl janvier 1d/o €L < stades en
mars 1973 dans la méme station,

— chez Diaphanosoma, o et 6 stades en 1968,
5 stades en 1972 et 4 stades (peut-étre 4 et 5) en
janvier 1973, et diminution du nombre moyen de
SIS DU SRS DNUNRRS AU USSR s b 10RO (AT LY
stades Juvenlies ¢nez 1es £ e: €8 enure 1900 (velld,
lac de haut niveau) et mars 1973 (Tchongolérom,
lac de bas niveau). Cette diminution expliquerait
la déeroissance de complexité des histogrammes

3

déja signalée entre ces 2 périodes (ou stations).

2.2. Estimations expérimentale et théorique de Ia
durée relative du développement juvénile, compa-
raison avec les valeurs observées en laboratoire

L’estimation expérimentale et 'estimation théori-
que de DY (formules {1) et (2)) sont indiquées lignes
2 et 3 danz le tableau V pour les populations consi-
dérées. Dans le premier cas, plusieurs valeurs de DY
sont mentionnées, correspondant & autant de nombre
de stades juvéniles.

En 1968 et en 1972 les 2 estimations sont trés
proches. En 1968 chez les 2 espeéces elles sont supé-
rieures aux valeurs obtenues en laboratoire & 24-25
et 29-30 oG (D{ observé, ligne 1). Dans la mesure
ot elle peut étre considérée comme significative,
la plus faible durée du développement juvénile
observée en laboratoire serait imputable & de
meilleures conditions de nutrition, les individus
disposant & proximité du fond des coupelles ou ils
ge trouvaient fréquemment, d’un «micro milieu»
4 forte concentration en particules nutritives.

Ce « micro milieu » s’établit de fagon intermittente
entre les périndes de surveillance des élevages:
aucun procédé de remise en suspension des particules
nutritives autre que 'agitation du milieu d’élevage
au moment des examens périodiques, n'ayant été
utilisé.

En 1972, les valeurs observées in vitro (ligne 1
tabl. V) sont proches des estimations en milien
naturel.

En 1973 & Tchongolérom, tout au moins chez
Moina, Vestimation théorique est inférieure a
Iestimation expérimentale. Il a été conclu dans
un précédent travail (Gras et Saivt-Jean, 1978)
que Pestimation théorique (0,75) était plus probable,
I'accélération du développement juvénile résultant
alors d’une diminution de la durée relative des
stades dont le nombre reste constant et égal & 2
{approximativement égal & 2 en janvier). La durée
relative d'un stade juvénile moyen (Dj) serait

: 119-136,
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ainsi passée de 0,5 en 1968 et 1972 4 0,35-0,40
en 1973, si on prend U'estimation théorique de cette
époque comme base. Les observations de HarwL ef al.
sur Ceriodaphnia suggérent que de telles valeurs
peuvent effectivement étre atteintes (cf. p. 12D).

L'interprétation des histogrammes de longueur
et celle de I'évolution de la structure (voir rapports
Ng/N, et Ny/Nt ou Ny/N, dans le tableau V) respec-
tivement présentées dans ce chapitre et dans le
travail cité ci-dessus, permettent de conclure qu’il
y a eu réellement modification des caractéristiques
et de la durée relative du développement juvénile
entre 1968 et 1973 chez les 2 espéces étudiées.

L’accélération du développement juvénile observée
serait provoquée par une amélioration des conditions
de nutrition consécutive 4 la baisse de niveau du
lac entre 1968 et mars 1973, amélioration que reflétent
divers indices énumérés dans un précédent travail
(Gras et SaiNT-JEAN 1978) et nolamment une
augmentation de la fécondité (cf. rapports Ng/Nggy,
tabl. V).

Grossiérement, la diminution de DY chez Moina
mettrait en jeu deux mécanismes : une diminution
du nombre moyen de stades juvéniles jusqu’en
1972 (inclus), puis une réduction de leur durée
relative. Chez Diaphanosoma, le premier mécanisme
est évident, mais le second ne l'est pas, bien que la
faible valeur de DY théorique obtenue en janvier
(D% = 1,6 pour 4 stades) semble en dénoter Iexis-
tence. Les faibles valeurs de DY et de Dif de janvier
ne sont pas en effet confirmées, comme chez Moina,
par des valeurs identiques en mars 1973. Chez
Diaphanosoma ces estimations n’ont pas été faites
en mars en raison de linstabilité de la structure
de la population durant cette série, instabilité
provoquée par une mortalité surnuménaire fluctuante
des embryons (présence d’embryons avortés).

3. — CONCLUSIONS GENERALES

L’estimation de la durée relative du développement
juvénile par la relation (2) est ¢ priori limitée dans
son utilisation puisqu’elle implique des conditions
qui ne sont qu’exceptionnellement (et toujours
approximativement) remplies. Il n'en est pas de
méme en ce qui concerne la premiére méthode
proposée (formule (1)), dont la valeur est cependant
conditionnée par le degré d’incertitude au niveau
de 'identification des stades juvéniles et de I’évalua-
tion de la durée relative Dij. Peu de données permet-
tant de se faire une idée sur ces deux points existent
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dans la littérature. L'identification des stades est
trés problématique. Le premier probléme est de
trouver et de tester d’autres critéres d’identification
que la longueur (cf. FrREY 1973), le second de pouvoir
utiliser I'ensemble des critéres de facon routiniére,
¢’est~a-dire avec le moindre cott de travail possible.

Les présentes observafions, s'ajoutant & d’autres,
paraissent. établir que la variation individuelle du
nombre de stades juvéniles est une caractéristique
générale du développement. des cladocéres, et non
un phénomeéne dont Uapparition serait lide & certaines
conditions d’expérimentation défavorables comme
I'ont suggéré quelques auteurs. Il semble en effet
difficile d’admettre d’'une part la manifestation in
vitro du phénoméne ou la variation pluriannuelle
{ou entre stations) du nombre de stades observée
au Tchad sans contestation possible entre 1968 et
1972-1973 chez les deux espéces considérées, el
d’autre part de refuser qu'une variation puisse se
produire selon les individus au sein d'une population
donnée. Il est probable par contre que la variabilité
est plus ou moins prononcée selon les espéces ou les
populations. Quelques observations (Greew 1956,
HreacukrovA-EssLova 1963) suggérent que lenombre
des stades juvéniles d'un individu est déterminé
par sa taille & la naissance, mais les facteurs primaires
responsables du degré de variation au sein d’une
méme population ne peuvent étre dégagés sur la
base des observations disponibles encore trop
disparates ou incomplétes.

Comme il a été dit, la variation de la durée du
developpement Juvuule dans une population met
ainsi en jeu deux mécanismes, la modification
du nombre moyen de stades et celle de leur durée.
Dans le premier cas il s’agit d’une variation de type
discontinu, mais qui tend & devenir continue au
niveau de la population, par le biais des changements
des proportions d’individus présentant tel ou tel
nombre de stades {(dans des limites propres & I'espéce).
Grossiérement, la durée des différents stades juvéniles
(Dy;) seraif principalement fonction de la température
alors que leur nombre dépendrait des conditions
de nutrition, pour ne eciter que les facteurs pri-
maires les plus évidents,

Ceci permet d’imaginer & titre d’hypothese de
travail les deux processus suivants d’évolution de D;
dans lesquels les 2 facteurs cités sont arbitrairement
dissociés.

a) TEMPERATURE VARIABLE, CONDITIONS DE NUTRI-
TION CONSTANTES {¥)

La température varie & Uintérieur de la «zone

(*) On peut penser en réalité que le processus reste valable pour des conditions de nutrition variant a intérieur de certaines

limites.
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optimale de développement embryonnaire » — voir
page 123. D; change avec la température & nombre
moyen de stades Juvéniles constant. La durée des
différents stades varie d’un méme facteur égal & Dy ;
leur durée relative, comme DY, reste constante.

Dans le lac Tehad ce processus pourrait s’appliquer
a petite échelle Jd’espace et de tenips.

b} TEMPERATURE CONSTANTE,
NUTRITION VARIABLES

CONDITIONS DE

Une amélioration progressive des conditions de
nutrition entrainerait une évolution comportant
deux ou trois phases.

Dans une premiére phase, il y aurait diminution
progressive du nombre moyen de stades juvéniles
jusqu’a ce que soit atfeint le nombre minimum
chez tous les individus. Ge nombre mininum serait
de 2 chez Moina, chez Ceriodaphnia et chez certains
Chydoridae {cf. Peracantha Iruncala, ZAFFAGNINT
1964), mais supérieur pour bon nombre d’espéces.
La durée relative des stades {done Dij) varierait
peu, et Dy davantage, essentiellement par changement
du nowmbre moyen de stades el jusqu’d la valeur
correspondant au nombre de stades minimum.

Dans une seconde phase il y aurait une nouvelle
réduction de DY par diminution de la durée relative
des stades (done de Djf). Cette phase pourrait étre
plus ou moins prononcée selon les especes, voire
inexistante.

En toute hypothése, on aboutirait & un dévelop-
pement juvénile de durée relative minimum et
constante, caractéristique de U'espéce et de conditions
de développement optimales.

A chacune des modifications successives précé-
dentes correspond un changement de la loi de
croissance exprimée dans l'échelle d’age biologique
et une augmentation de la production par unité de
poids des stades juvéniles de la population. IVautres
phénomenes {augmentation du poids individuel par
stade ol de la fécondité) accompagnent vraisembla-
blement ces modifications, contribuant encore &
accroitre la production de la population.

Dans une phase ultime, seuls ces phénomeénes
interviendraient.

Cah. O.RS.T.Q.M., sér. Hydrobiol., vol. XII, nv 2, 1978
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Dans le lac Tchad ce processus s’appliquerait &
I'échelle lacustre et pluriannuelle.

L’analyse précédente présente un caractére schéma-
tique et spéculatif faute d’observations suffisamment
précises pour 'étayer. Elle refléte un certain nombre
d’observations éparses parmi les références citées
et, le second processus traduit I'évolution pluri-
annuelle des populations de Moina. Chez cette
espéce la phase ultime ne semnble cependant pas
atteinte, si 'on en juge par le fait que l'indice de

longueur des primipares

longueur des nouveaux-nés
peu dans les b populations de Moina considérées
{tabl. V). La fin de la seconde phase voire la phase
ullime se trouverait par ailleurs plus ou moins
fréquemment réalisée in vilro, en milieu & forte
concentration de nourriture. Gitons le cas des
Daphnia longispina élevées par INGLE el al. (1937)
(Ns =4, DY =2, cf. tabl. II), et celui des Ceriodaphnia
reficulala de Harv ef al. (observations in sifu et &
forte teneur en mourriture en laboratoire).

croissance L, /L, { } varie

L’approfondissement des processus d’évolution
précédents, st tant est qu’il soit possible compte
tenu de la complexité des phénoménes, suppose un
développement cohérent de nos connaissances du
développement juvénile des cladocéres et également
que Panalyse soit portée au niveau de la croissance.
Dans ce cadre et d'une fagon générale deux séries
de questions semblent pouvoir étre abordées ou
poursuivies systématiquement. Il s'agit d’une part
de lidentification des stades, de la détermination
de leur nombre, de leur durée relative et de la varia-
bilité de D{j, questions déja signalées, et d’autre
part de la recherche des lois de variation avec la
température de De, de D; et plus particulierement
de leur rapport, & conditions de nutrition constantes
voire oplimales. La transposition des données de
laboratoire aux populations naturelles pourrait étre
établie sur ces bases et par application et recoupe-
ment avee les deux méthodes d’estimation de Dy in
silu proposées.

Manuscrit recu au Service des Publicalions de 'O.R.S.T.0.M.
le 13 avril 1978.
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