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INTRODUCTION

Principal centre ostréicole francais, le bassin de Marennes-Oléron représente un site privilégié
pour I'étude du fonctionnement des écosystemes cotiers sous influence estuarienne dont une large
proportion est dévolue aux activités de cultures marines. La thématique des recherches engagées sur
ce site repose sur une approche pluridisciplinaire justifiée par le besoin et la nécessité de mieux
maitriser les parametres intervenant sur la production cstréicole et sa variabilité. Cette approche doit
permettre, a termes, de disposer d’outils de modélisation prédictifs capables de fournir une estimation
des stocks conchylicoles compatibles avec les capacités trophiques de la baie.

Aprés avoir exposé dans ses grandes lignes, la maniére dont les différents thémes de
recherche sur ce site ont été organisés et mutuellement imbriqués, il sera détaillé comment s’y insére la
thématique "compétiteurs des huitres cultivees du bassin de Marennes-Oléron" et quels en sont les
intéréts.

UNE THEMATIQUE PLURIDISCIPLINAIRE

D'une maniére générale, I'analyse historique de la production ostréicole frangaise est riche
d’enseignements (Héral et al., 1989) :

- Elle réveéle, depuis la fin du 198Me siacle, I'existence de plusieurs phases de développement
entrecoupées de crises brutales (Héral & Deslous-Paoli, 1985; Héral, 1986 et Héral et al., 1989). En
particulier de 1966 a 1973, les deux épizooties successives de I'hultre portugaise Crassostrea angulata
Lamarck provoquerent sa disparition comme hultre d'élevage (Comps & Duthoit, 1976) et
I'effondrement de la production ostréicole nationale (Héral, 1986, 1990). Le remplacement de C.
angulata par I'huitre japonaise Crassostrea gigas (Thunberg) dés 1968 puis massivement au début des
années 1970 (Gruet et al., 1976) a permis le renouveau de cette activité (Deslous-Paoli, 1982;
Raimbault, 1984 et Héral, 1986). Grizel & Héral (1991) analysent 'ensemble des hypothéses relatives &
la question des causes de l'iridovirose généralisée de C. angufata comme notée par Comps & Duthoit
(1976) et privilégient plutdt I'hypothése d'une transmission verticale du virus (& partir d’huitre
Crassostrea angulata importée du Portugal & la méme époque) plutét que sa transmission horizontale
(a partir de Crassostrea gigas importées et porteuses saines d'/ridovirus) comme suggérée par Grizel
(1989).

Cependant, le niveau de la production conchylicole frangaise s'inscrit dans une tendance
geénérale progressive (Héral, 1986 et Héral et al.,, 1989), résultat de l'intensification des activités
conchylicoles le long du littoral francais et de la maftrise accrue par la profession ostréicole des
techniques de culture (captage, demi-élevage, élevage et affinage) au cours du cycle d'élevage des
Mollusques cultivés (Korringa, 1976; Raimbault, 1984 et Héral, 1986, 1990).

- Elle révele aussi que la genése de ces crises reléve, d'une part, de contraintes d’origines
naturelles comme la variabilité de I'hydroclimat, la capacité trophique limitée des zones conchylicoles,
I'apparition d’épizooties massives et/ou, d'autre part, de contraintes d'origine anthropique comme les
pratiques culturales, la propension a la surcharge des zones de cultures, I'impact d’aménagements
concurrentiels & la conchyliculture ou le rejet d'effluents induisant directement ou indirectement une
perturbation du cycle biologique des huitres cultivées comme montré par His et al. (1986) et Robert et
al. (1986) dans le bassin d’Arcachon. Néanmoins, la mise en évidence et I'évaluation de I'impact de ces
contraintes sur la production d’'huitres ne peut se faire qu'a I'échelle de I'entité ostréicole (Anonymes,
1986 et Héral et al, 1989) car chaque bassin ostréicole dispose de caractéristiques abiotiques,
biotiques et anthropiques propres (His & Robert, 1988 et Parache, 1989).

Une telle analyse adoptée a I'échelle du bassin de Marennes-Oléron fut étayée par deux
approches complémentaires, (1) une approche globale, basée sur des données de stocks, productions
et rendements ostréicoles et (2) une approche analytique qui contrairement & la précédente a pris en
compte la variabilité des processus biologiques, hydrologiques et énergétiques de I'écosystéme
conchylicole selon différentes échelles spatio-temporelles. De chacune de ces deux approches sont
issus des modéles de production ou de croissance dont les résultats ont été comparés (Héral et al.,
1988; Bacher, 1989 a; Bacher et al., 1991 et Héral et al., 1989) :

(1) Dans le bassin de Marennes-Oléron I'analyse globale (ou synthétique) d'une série historique
de données reconstruites de biomasse et de production d’hultres Crassostrea angulata et Crassosltrea
gigas a permis de mettre en évidence, pour chacune de ces deux espéces, que la baisse de leurs
performances de croissance et I'augmentation de leurs taux de mortalité naturelle hors épizootie étaient
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corrélées a I'augmentation de leurs biomasses cultivées. L'étude historique généralisait ainsi, de fagon
rétroactive, le processus d'altération de la croissance et de la qualité de Crassostrea gigas observée au
cours des années 1970 (Deslous-Paoali, 1980). L’hypothése de la surcharge des zones d’élevage de cet
écosystéme conchylicole est ainsi confirmée (Héral et al., 1986 et Héral, 1987) aux dépends d’autres
hypothéses comme I'adaptation écologique ou la dégénérescence génétique de Crassostrea gigas ou
enfin son hybridation avec Crassostrea angulata (Menzel, 1974).

Etaient ainsi validés, & une échelle macroscopique d'un écosystéme conchylicole, des
processus de densité-dépendance (Héral et al., 1989) liés a la compétition intraspécifique comme
observés dans d'autres sites conchylicoles (Cloern, 1982) mais qui peuvent étre masques par la
prépondérance de perturbations anthropiques sur I'écosystéme ostreicole (exemple d'Arcachon
développé par Parache, 1989). Le modéle global proposé par Héral et al. (1986) a alors permis de
quantifier la notion de capacité trophique du bassin de Marennes-Oléron a travers une courbe
production/biomasse ostréicole : sous I'hypothése d’une stabilité de I'environnement estuarien, la
production ostréicole du bassin de Marennes-Oléron plafonne aux environs de 40 000 tonnes d’huitres
(Héral et al., 1989 et Héral, 1990). L'intérét d’une régulation des cheptels en élevage apparaissait alors
évidente en regard des processus biologiques de densité-dépendance liés a la surcharge des zones de
cultures mais les modalités pratiques d’application de cette régulation ne pourront étre congues qu'en
regard de critéres socio-économiques (Héral et al., 1988, 1991).

(2) Dans la baie de Marennes-Oléron située au nord de |'estuaire de la Gironde, la démarche
analytique a été développée depuis le milieu des années 1970 (Héral, 1977 et Héral et al., 1978). D'une
superficie proche de 180 KmZ2, dont 60% de zones intertidales, cette baie a fort marnage (5 m) est
délimitée dans sa partie nord par I'estuaire de la Charente et le Pertuis d'Antioche et dans sa partie sud
par la Seudre et le Pertuis de Maumusson (Fig. 1). Schématiquement, cette baie fonctionne comme un
vaste "race-way" avec une circulation résiduelle des masses d’eau orientée Nord-Sud et un temps de
résidence de 5 & 10 jours selon les conditions imposées par le cycle lunaire de la marée. Le bassin
ostréicole de Marennes-Oléron produit aujourd’hui, sur environ 3300 hectares du domaine public
maritime concédés aux ostréiculteurs (Chaussade & Corlay, 1988) et dont seule une partie est
réellement exploitée (Bacher et al, 1986), pres de la moitié de la production d'huitre creuse
Crassosirea gigas commercialisée en France (Héral & Deslous-Paocli, 1985). La nécessité de
s'affranchir d'un mode de gestion empirique de la ressource conchylicole a conduit a déployer I'étude
du fonctionnement de I'écosystéme ostréicole charentais selon trois principaux themes de recherche
(Héral, 1977), tous trois complémentaires et orientés par un méme principe directeur analytique :

- Le premier théme consiste en I'étude du "compartiment huitre” et passe par I'estimation in
situ des stocks ostréicoles et de la dynamique propre de leurs variations temporelles en liaison, d’'une
part, avec leur cycle d'élevage et, d’autre part, avec les processus afférents de reproduction, captage,
croissance (composition énergétique) et mortalité.

L’estimation des stocks d'huitres cultivées du bassin de Marennes-Oléron aprés une premiére
phase de test (Latour, 1983) a été réalisée grace a une méthodologie d’échantillonnage stratifié selon le
type de culture et la situation géographique des bancs (Bacher et al, 1986). L'utilisation de
photographies aériennes a permis d'améliorer la précision de I'estimation du taux d’exploitation des
concessions et par conséquent celle de la biomasse ostréicole cultivée. De ce point de vue, des essais
de télédétection (Deslous-Paoli et al., 1987) ou de traitements automatiques des images aériennes ont
été réalisés de fagon a optimiser le colt temporel de la procédure de sondage (au sens statistique du
terme selon Cochran, 1977).

L'analyse des parametres intervenant dans la régulation de la reproduction, de la vie larvaire et
de l'intensité du captage de Crassostrea gigas a montré que la température joue un réle prépondérant
(Héral, 1986) sous I'hypothése de I'absence de perturbation de ces stades de développement induite
par des activités anthropiques comme décrites dans le bassin d'Arcachon (His et al., 1986 et Robert et
al., 1986). Une corrélation empirique fut proposée pour prédire la date de ponte de Crassostrea gigas
faisant intervenir la notion de jour-degre (Héral et al., 1986). Cependant, I'absence totale de captage a
Marennes-Oléron au cours de I'été 1981 révele "I'effet de masque" de la variable température sur
l'aspect trophique et énergétique (bilan des apports trophiques et de [utilisation des réserves
énergétiques pour la gamétogenése) comme détaillée par Deslous-Paoli et al. (1982) et Deslous-Paoli &
Héral (1988).
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parameétres de I'environnement sur les capacités physiologiques des Mollusques ont di respecter, par
la suite, les principes des plans d'expérience (Lison, 1968). Outre la nécessité d'adopter des protocoles
d'échantillonnage in situ pour minimiser la variance d’échantillonnage propre & chaque paramétre
hydrobiologique (Héral et al., 1987) ou mettre en évidence la variabilité des réponses physiologiques
individuelles & I'évolution des parametres hydrologiques (Razet et al., 1990) la mise en oeuvre de plans
d’expérience permet de tester in vivo non seulement l'influence d’un paramétre environnemental sur la
physiologie des Mollusques mais aussi le degré de significativité de l'interaction entre ces facteurs. Ce
dernier aspect s'avére alors tout & fait primordial dans une optique de modélisation prédictive des
processus de croissance couplés a un modéle de transport de nourriture particulaire & I'échelle
macroscopique d'un bassin conchylicole (Bacher, 1989 a; Bacher et al., 1991 et Raillard, 1991).

De ce point de vue, les différentes espéces de Mollusques en présence sont considérées
comme des consommateurs de nourritures particulaires mais aussi comme des assimilateurs de
nourritures (Héral et al., 1988). Non seulement, leurs stocks sont utilisés comme variables forgantes
d'assimilation du modéle (Bacher, 1989 a; 1991) mais il est de plus nécessaire d'en estimer de fagon
specifique, pour les plus abondantes d'entre-elles, leurs fonctions de croissance (somatique et
gonadique) et les termes de leurs bilans d’énergie (Héral et al., 1988, 1989).

L'étude du compartiment "compétiteurs des hultres d’élevage” s'insére alors dans la conception
analytique du fonctionnement énergétique d'un tel systéme ostréicole (Héral, 1987 et Héral et al., 1989),
écosysteme aujourd’hui centré sur 'espéce Crassostrea gigas (Fig. 2).
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Figure 2 : Réseau de relations trophiques centré sur l'huitre Crassostrea gigas dans un
écosystéme conchylicole de type Marennes-Oléron. D’aprés Héral (1977, 1986).

L'étude du compartiment "compétiteurs des hultras d’élevage” s'insére aussi dans la démarche
de modelisation de tels systdémes car elle est sensés fournir des éléments de base ou variables
forgantes (niveau des stocks, caractéristiques physio‘ogiques...) aux modéles afin d’estimer ou de
simuler I'impact des compétiteurs sur les performances de croissance des hutres Crassostrea gigas
(Bacher, 1989 a; 1991). Cependant, concernant par exemple les questions d'estimations des stocks
benthiques, les études portant sur la dynamique de pop:-.lation des compétiteurs trophiques des huftres
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cultivées dans le bassin de Marennes-Oléron tels que la crépidule Crepidula fornicata L. (Deslous-Paoli,
1985) et la moule Mytilus edulis L. (Boromthanarat, 1986 et Boromthanarat et al., 1987) ou les études
préliminaires de quantifications des stocks benthiques (Deslous-Paoli, 1984 et Massé & Lagardére,
1981) révélaient une forte hétérogénéité de la dispersion spatiale de ces stocks. Se trouvent & nouveau
posées les questions de la représentativité des échantillons ainsi obtenus et d’une maniére plus
générale de l'adéquation de la stratégie d'échantillonnage (Frontier, 1983 a, b) au probleme
d’estimation de ces stocks.

LA QUESTION DES COMPETITEURS DE L’HUITRE

La thématique "compétiteurs des huitres cultivées dans le bassin de Marennes-Oléron " est
abordée sous la forme d’un triptyque sachant, du fait de la problématique ostréicole, que le terme de
compétiteur est restreint a priori a I'ensemble des Mollusques benthiques non cultives :

- La premiere partie traite des aspects méthodologiques et des résultats relatifs a I'estimation
des stocks des Mollusques benthiques non cultivés de la baie.

- La seconde examine comment les variations géographiques des paramétres de structure et
d'organisation trophique de la malacofaune peuvent permettre de comprendre le fonctionnement
énergétique de cet écosystéme cotier et d’individualiser les facteurs écologiques qui le gouvernent.

- La troisiéme partie s'attache a combler des lacunes sur la biologie des populations du
compétiteur des huitres le plus abondant sachant par ailleurs que ce type d'études a été réalisé pour
Crepidula fornicata (Deslous-Paoli, 1985) et pour Mytilus edulis (Boromthanarat, 1986).

Plus en détails :

Le chapitre premier expose la stratégie d’échantillonnage employée pour I'estimation du stock
des "compétiteurs des huftres cultivées”. Du fait de I'hétérogénéité reconnue du domaine benthique de
la baie de Marennes-Oléron (Hily, 1976; Massé & Lagardére, 1981), l'estimation du stock des
compétiteurs des huftres, a I'échelle macroscopique du bassin de Marennes-Oléron, doit respecter
quatre principes, (1) minimisation de la variance d’échantillonnage, (2) détection et minimisation des
biais, (3) individualisation de chacune des composantes spécifiques du stock des compétiteurs et (4)
détermination de la répartition géographique de chacune de ces composantes spécifiques. Bien que de
nombreux protocoles ou combinaisons de protocoles puissent étre utilisés pour ce faire (Cochran,
1977), les criteres de choix d'une stratégie d’échantillonnage se sont basés, d'une part, sur I'existence
de données acquises antérieurement sur la bionomie benthique du bassin de Marennes-Oléron et,
d’autre part, sur la nécessité de prendre en compte une fonction de colt (nombre de prélévements) liée
a un effort d'échantillonnage limité dans le temps (Cochran, 1977 et Scherrer, 1983). Hily (1976) montre
en particulier ~uel est le lien entre la nature des sédiments et le niveau des biomasses benthiques en
comparaison avec ce qui est admis pour d’autres secteurs (Chassé et al., 1978).

Il n'en demeure pas moins vrai que "I'image” ainsi obtenue de I'estimation du stock et de sa
répartition géographique est déformée a travers le filtre du protocole d'échantillonnage (Menesguen,
1980). Il en est de méme des cartographies des diverses composantes spécifiques de ce stock
obtenues par un traitement statistique classique des données. De ce point de vue, I'utilisation d'une
procedure géostatistique (Matheron, 1965) dont les résultats globaux peuvent étre comparés a ceux
obtenus par les procédures statistiques classiques permet de présenter une cartographie des
biomasses qui tienne compte de leurs structures locales (a différentes échelles spatiales) et permet de
quantifier I'incertitude du résultat (Delhomme, 1978).

Passée cette premiéere étape d'estimation des stocks benthiques, la notion de "compétiteurs
des huftres" ainsi que son niveau, en terme d'interaction interspécifique sur les performances de
croissance des huitres, doivent étre précisés.

Le chapitre second aborde cette question sous I'aspect compétition trophique en se basant
sur une partition de la malacofaune benthique en groupes trophiques pour ne retenir, parmi les
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différents Mollusques recensés lors de I'échantillonnage, que ceux ayant une éthologie alimentaire
identique ou supposée similaire a celle de I'huitre Crassostrea gigas. La notion de compétition
trophigue interspécifique est ainsi analysée en regard de I'organisation trophigue de I'ensemble des
Mollusques benthiques du bassin de Marennes-Oléron, les outils “"structure des peuplements
malacologiques” et "éthologie trophique de la malacofaune" étant utilisés comme marqueurs potentiels
du fonctionnement énergétique de cet écosystéme conchylicole.

Cependant, le niveau de la compétition trophique interspécifique ne peut étre estimé qu'en
termes de structures spatiales macroscopiques. |l apparait alors indispensable de tenir compte non
seulement de la pluri-spécificité des stocks benthiques en présence, des identités ou similitudes des
éthologies trophiques (d'un cété les stocks ostréicoles et mytilicoles d’élevage et de l'autre les stocks
benthiques non cultivés) mais aussi de la répartition géographique respective de ces stocks vis-a-vis de
la circulation des masses d'eau. L'analyse descriptive réalisée selon cette démarche privilégiant
I'interaction répartition spatiale-compétition trophique dégage le principe d’'une compétition trophique
interspécifique variable (forte ou faible) selon I'échelle spatiale considérée (petite ou grande).

Cette analyse n'en demeure pas moins descriptive. Elle est néanmoins validée dans son
principe par I'exploitation des résultats d’'un modéle empirique de croissance tissulaire de Crassostrea
gigas couplé a un modéle de transport de nourriture particulaire (Bacher, 1989 a). En effet, a partir
d’'une étude de sensibilité de l'influence des compétiteurs trophiques sur les performances de
croissance de I'huitre Crassostrea gigas, Bacher (1989 a; 1991) quantifie cette interaction
interspécifique huftre-Mollusques, la relativise par rapport a l'interaction spécifique huftre-huitre et la
replace dans le contexte général de circulation des masses d’eau dans le bassin de Marennes-Oléron
ainsi que dans le contexte des caractéristiques des apports trophiques particulaires selon la définition
de Widdows et al. (1979).

Le troisieme chapitre apporte alors des informations sur la biologie des populations de
Cerastoderma edule (L.). En effet, les observations antérieures montraient que cette espéce qui
colonise préférentiellement les estrans sablo-vaseux des cétes atlantiques d'Europe (Tebble, 1966), est
trés abondante sur les estrans charentais (Guérin, 1905, Faideau, 1921 et Lambert, 1945). Le chapitre
premier a proposé, a travers les résultats de I'échantillonnage des stocks benthiques, une hiérarchie
des espéces parmi I'ensemble des "compétiteurs des Mollusques d’élevage” : en terme de biomasse,
Cerastoderma edule est I'espéce non cultivée la plus abondante dans le bassin de Marennes-Oléron.

Sont ainsi traitées des questions relatives & |'estimation réguliére du stock d'une population de
Cerastoderma edule, & la caractérisation des modalités de la reproduction et du recrutement, a
I'estimation des paramétres de croissance et de mortalité couplée a une analyse multi-cohortes de la
composition biochimique d’une population de Cerastoderma edule située dans le Sud du bassin de
Marennes-Oléron (plage de Ronce-les-Bains). Sont aussi données des indications sur la variabilité des
performances de croissance de Cerastoderma edule pour des populations réparties dans la baie de
Marennes-Oléron.

La particularité principale de Cerastoderma edule réside dans la flexibilité de sa stratégie
démographique (Seed & Brown, 1978), sans doute liée & son caractére eurytope lui permettant de
s’adapter aux conditions variables de ses biotopes estuariens. De ce point de vue, I'estimation des
parameétres biologiques d'une population de cette espéce ne peut se faire qu'a partir d’'une stratégie
d’'échantillonnage raisonnée et adaptée & la dispersion spatiale de la structure démographique de la
population étudiée. Sont ainsi abordées dans ce troisiéme chapitre des questions relatives a Ia
variabilité spatio-temporelle du recrutement de Cerastoderma edule, questions qui relévent
naturellement du déterminisme du recrutement des espéces marines (Lasker, 1989). Mais tout comme
le suggére Lasker (1989), I'abondance du recrutement d’une classe d'dage n'est pas directement liée a
I'abondance des oceufs pondus ou des larves ayant passé la période critique (Hjort, 1914; 1926). Est
ainsi suggérée, pour cette espéce benthique la prépondérance de mécanismes de régulation
intraspécifique dépendant de la densité de la population et agissant sur les stades de développement
post-larvaires : la compétition intraspécifique s’assimile alors a une compétition inter-stades de
développement dont les modalités spatiales et trophiques sont discutées. En particulier, la
comparaison des fluctuations chronologiques de la composition biochimique de plusieurs stades de
développement permet d'analyser d'un point de vue énergétique le processus de mortalité naturelle.
Sont ainsi précisés des périodes et donc des stades de développement critiques, autres que ceux
généralement définis pour les stades larvaires, qui s’intégrent a la notion de "maillon faible" décrite par
Bakun (1989).
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En outre, les populations de Cerastoderma edule font aussi 'objet d'une péche récréative et
commerciale qui n'est pas, pour cette derniére, mécanisée comme en Grande-Bretagne (Franklin, 1972
et Pickett, 1973). Cette exploitation aboutit, par I'intermédiaire de la pression de prédation exercée
essentiellement sur les stades adultes, & modifier la structure démographique et I'organisation
fonctionnelle des populations de cette espéce. La mise en évidence de mécanismes de régulation
interspécifique liés a une interaction spatio-temporelle de nature variable entre la pression d’exploitation
anthropique et les processus de recrutement/mortalité permet d’illustrer la variabilité de la stratégie
demographique de Cerastoderma edule en milieu cdtier sous influence estuarienne.

De l'ensemble de la thématique "compétiteurs des hultres cultivées" telle qu'exposée ici, il
ressort a la fois des considérations liées & la pratique e stratégies d'échantillonnage (comme définies
par Frontier, 1983) ainsi que des réflexions pouvant participer & la définition analytique des paramétres
intervenant dans la conception et I'exploitation des outils de modélisation congus dans le bassin de
Marennes-Oléron, tels ceux présentés par Bacher (1989 a) et modifiés par Raillard (1991) pour passer
d’une étape de modeles analytiques empiriques vers une étape de modéles analytiques prédictifs.
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ESTIMATION ET CARTOGRAPHIE DES STOCKS

1. INTRODUCTION

La réalisation d’une cartographie quantitative des stocks de la macrofaune benthique ne peut
aujourd’hul se faire, comme pour n'importe quelle autre problématique dans une discipline de
I'écologie, sans le recours a une stratégie d’échantillonnage raisonnée et structurée. En effet, le
délicat processus de l'inférence statistique, permettant & partir des propriétés qualitatives et/ou
quantitatives d’un échantillon de retrouver celle de la "population statistique parente" possede un
cadre strict d’application, doit respecter les concepts statistiques fondamentaux et ne peut s'effectuer
sans une réflexion approfondie sur la collecte de I'information (Laurec et al., 1983).

De ce fait, Frontier (1983 a) expose quatre principes qui apparaissent comme fondamentaux,
(1) problématique de I'étude dite aussi prémodéle, (2) dualité échantillonnage-traitement de données,
(3) systéme et (4) structure spatio-temporelle du systéme. L'organigramme proposé par Quensiére &
Bénech (1983) schématise alors les deux premiers de ces principes et illustre le processus
décisionnel qui aboutit au choix raisonné d’'une stratégie d'échantillonnage (Fig. 3).
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Figure 3 : Organigramme du processus décisionnel. D’aprés Quensiére & Bénech (1983).

La caractéristique essentielle de ce processus de décision est qu'il est non seulement
séquentiel mais que s’y greffent, & chaque question posée ou choix retenu, une ou plusieurs boucles
de rétroaction qui permettent d'infléchir ou de modifier radicalement une ou plusieurs des phases
franchies antérieurement et par 12 méme de reformuler la question posée et/ou de remettre en cause
le choix retenu.

L'analyse conceptuelle, 'analyse organique et la réalisation sont les trois étapes de ce
processus (Quensiére & Bénech, 1983), mais la principale boucle de rétroaction se situe entre la
troisiéme et la premiére étape du processus de décision.

2. CHOIX D’UN PLAN D’ECHANTILLONNAGE

2.1. ANALYSE CONCEPTUELLE
L'analyse conceptuelle de I'étude ou prémodeéle, selon Frontier (1983 a, b), regroupe
I'ensemble des délimitations du systéme ou sous-systéme étudié, la définition du niveau de finesse
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souhaité et permet au travers des questions posées de rechercher s'il existe des réponses et, si oui,
examine le comment de leur formulation et de leur mise en évidence.

2.1.1. NATURE DES QUESTIONS POSEES

Depuis I'introduction de Crassostrea gigas dans le bassin de Marennes-Oléron, passée une
premiére période de 1970 & 1972 ol les résultats de croissance étaient excellents vis-a-vis de ceux
obtenus pour Crassostrea angulata (His, 1972), il est depuis lors apparu une dégradation progressive
des performances de croissance de C. gigas corrélativement & une augmentation de ses mortalités
chroniques (Héral et al., 1986, 1989). L’hypothése d’une surcharge du bassin ostréicole en I'huftre
d'élevage, surcharge incompatible avec une augmentation de la production commerciale autochtone
du fait des potentialités nutritives limitées des eaux du bassin, apparaissait comme la plus probable
(Heral, 1977) et a été clairement étayée depuis (Héral et al., 1989). En regard d’hypothétiques
mesures de regulation des cheptels ostréicoles du bassin de Marennes-Oléron (diminution ou
modification de la répartition des stocks), deux espéces de Mollusques Crepidula fornicata et Mytilus

~edulis ont donné a la notion de "compétiteurs des huftres en élevage" une acuité tout a fait
particuliere et ont fait et font encore I'objet de mesures de régulation actives (éradication ou péche
totale).

Le développement et I'extension de la crépidule Crepidula fornicata dans le bassin de
Marennes-Oléron, prédits par Trochon (1954), ne sont jugés excessifs que 10 ans aprés son
apparition et fournissent I'occasion d’amples mesures d'éradication des bancs indésirables de cette
espéce (Deslous-Paoli, 1984). De méme, la moule Mytilus ecdlulis cultivée sur bouchots dans le Nord
du bassin (Boromthanarat, 1986) se caractérise par un naissain cui se fixe sur toutes les structures
ostréicoles obligeant alors & moduler la pratique de I'élevage en surélevé en fonction de la période de
captage des moules (Héral, 1986). Les recrutements de moules trés variables peuvent aussi aboutir
comme en 1981 (Massé & Lagardére, 1981) au développement de nombreux bancs naturels de
moules qui seront activement exploités par les pécheurs a pied.

Les questions, fort simples au demeurant, qui définissent la problématique de cette étude
sont de savoir quel est le niveau réel du stock des Mollusques non cultivés ? Ce niveau est-il suffisant
pour les considérer comme des compétiteurs “actifs' des huftres cultivées ? Les premiéres
prospectives tablant sur un stock de 5 000 tonnes en regard d'un stock d’huftres cultivées de 70 000
tonnes (Héral, 1987) sont-elles vraisemblables ? Trois questions primordiales en découlent :

(1) Quelles sont les espéces compétitrices en présence ?
(2) Quel est le niveau respectif de leurs stocks ?
(3) Quelle est la répartition géographique de chacun de ces stocks spécifiques ?

L'analyse qui en découle et qui doit mener & la conception d'une stratégie d’échantillonnage
raisonnée ne peut faire abstraction de I'ensemble des connaissances acquises antérieurement sur le
systeme de la macrofaune benthique du bassin de Marennes-Oléron ainsi que sur les conditions,
pour I'essentiel, abiotiques qui en fagonnent la répartition géographique.

2.1.2. DE L’ACQUIS DES ETUDES ANTERIEURES

Sont ici examinés les éléments connus sur les grands traits de courantologie, hydrobiologie,
sédimentologie et de bionomie benthique du bassin de Marennes-Oléron ou des Pertuis Charentais,
élements susceptibles d'orienter les critéres de choix d’'une stratégie d'échantillonnage.

2.1.2.1. Courantologie générale

La circulation des eaux dans la baie de Marennes-Oléron s'inscrit dans un axe général Nord-
Sud (Dechambenoy et al., 1977). L'influence océanique est trés marquée par le Pertuis d’Antioche
(Nord-Ouest) mais beaucoup plus faible par le pertuis de Maumusson au Sud-Ouest (Klingebiel et al.,
1971). Linfluence estuarienne est prépondérante du fait de l'intrusion par le Nord-Est des eaux de la
Charente (Fig. 4).
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Le modele courantologique bidimensionnel a bancs découvrants élaboré par le L.C.H.F.
(Anonymes, 1979) fournit des indications sur les temps de résidence des masses d'eau qui varient de
5 a 10 jours selon le cycle lunaire de la marée. Les cartographies des flux résiduels eulériens qui en
sont issues précisent la localisation de zones tourbilonnaires et le phénoméne d'accélération des
courants au fur et a mesure du transit des eaux vers le Sud et leur expulsion par le Pertuis de
Maumusson (Fig. 5).

Bacher (1989 a) note cependant que les trajectoires lagrangiennes issues du modéle sont
biaisées, ne correspondent pas exactement aux suivis de drogues effectués par ailleurs et ne sont
que partiellement valides du fait des hypotheses simplificatrices adoptées dans le modéle
(bathymétrie simpilifiée, débit de la Charente constant, vent moyen stable).

2.1.2.2. Hydrobiologie

Les études d’hydrobiologie engagées dés 1976 a I'échelle du bassin de Marennes-Oléron ont

permis de dégager une partition géographique de la baie en cinq secteurs homogeénes (Figs. 6) et
‘d'inclure le suivi ultérieur de ces secteurs dans le Réseau National d'Observation (Héral et al., 1978)
Ce sont les secteurs Nord, Sud, Centre, Charente et Seudre (Fig. 6 b).

Du point de vue des salinités, le bassin de Marennes-Oléron ne peut étre assimilé a un
estuaire mais est plutdt une baie cotiére sous influence estuarienne : les variations saisonniéres de la
salinité au centre du bassin, station de référence, oscillent de 24 4 36 O/oo (Héral et al., 1984).
L'influence estuarienne est double, elle est principalement due aux apports de la Charente (5aa32
9/00) mais aussi au recyclage des eaux de Gironde par le Pertuis d’Antioche (Héral et al., 1984).
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d’aprés le modéle courantologique L.C.H.F. (Anonymes, 1979). Cartes modifiées
d’aprés Bacher (1989 a).
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Figure 6 : Carte des stations prospectées (a) et typologie géographique réalisée par analyse en
composantes principales de données hydrobiologiques (b). D’aprés Héral et al.
(1978). ,
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De fortes turbidités caractérisent les eaux de cette baie : les crues hivernales de la Charente
(débits supérieurs a 200 m3 s°1) provoquent par expulsion de son systéme "créme de vase-bouchon
vaseux" l'augmentation des charges sestoniques jusqu'a 8-11 g I-1 mesurées & son embouchure
(Héral et al., 1983 1984). Corrélativement sont mesurées des valeurs en matiéres en suspension de
300 4 500 mg I"1 au centre du bassin alors que ces valeurs oscillent normalement de 50 & 100 mg I-1
(Héral et al.,, 1984 et Goulletquer, 1989). Le niveau de ces turbidités atteste, outre les apports en
suspension de la Charente (apports horizontaux), de processus de remise en suspension des
sédiments (échanges verticaux) liés d'une part au courant de la marée et au clapot généré par le vent
(Goulletquer, 1989; Prou et al., 1989 et Razet ef al., 1990) et, d’autre part, a I'interaction de ces deux
phénomeénes (Raillard, 1991).

Un modeéle mathématique des échanges particulaires entre I'eau et le sédiment est alors
proposé par Raillard (1991) basé sur des concepts généraux utilisés dans les modeles de
propagation particulaire comme ceux de Le Hir et al. (1991) en baie de Moraix.

2.1.2.3. Sédimentologie
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Barusseau (1973), Tesson (1973) et Hily (1976) précisent les grands traits
géomorphologiques et sédimentaires des pertuis charentais. La caractéristique sedimentaire
essentielle du bassin de Marennes-Oléron consiste en une dichotomie sédimentaire (Fig. 7) qui
oppose les estrans vaseux orientaux (cote de Fouras-St Froult-Le Chapus) et les estrans occidentaux
plus sableux (cote Est de Ile d’Oléron). Seuls subsistent dans les coureaux d’Oléron et le pertuis de
Maumusson des bancs de sables fins ou sables dunaires (Hily, 1976).

L'étude de la dynamique sédimentaire dans le bassin de Marennes-Oléron montre qu'une
typologie peut étre établie selon la source (houle, courant de marée et clapot) et I'orientation du
transport résiduel des particules sédimentaires : se distinguent ainsi (Fig. 7), la Charente, les estrans
de I'Est, les estrans de I'Ouest, les zones Nord et Sud (Anonymes, 1973 a).

2.1.2.4. Peuplements benthigues

L'étude de I'écologie benthique des fonds meubles des Pertuis Charentais, réalisée par Hily
(1976), et qui compléte celles réalisées au large de Ile d’Oléron par Lagardére (1971, 1972) a permis
de dégager l'originalité de cette région du littoral atlantique qui se caractérise par une trés forte

turbidité des eaux et un fonctionnement similaire a celui d’un "estuaire & coin salé" avec des eaux
océaniques froides de fond et des eaux plus dessalées et plus chaudes en surface.

Selon la classification de Chassé & Glémarec (1976 a, b), sept unités de peuplements de la
macrofaune endogée sont observées dans les pertuis Charentais (Hily, 1976) et notées le long d’une
écocline édaphique (Fig. 8). Elles se caractérisent par leurs espéces leaders (les biomasses sont
exprimées en poids de matiére organique par unité de suiface POS g m?2) :

- les vases pures (VV) a Abra nitida - Sternaspis scutata - Nucula turgida (biomasse totale de
16 2 32 g m2 dont 38% pour S. scutata),

- les vases sableuses (VS) a Maldane glebifex - Clymene modesta (biomasse totale
supérieure a 32 g m2 dont plus de 50% de polychétes),

é les sables fins vaseux (FV) a Magelona alleni - Amphiura filiformis (biomasse de 4 a 16 ou
20 g m),

- les sables fins cétiers (SFc) & Magelona papillicornis (biomasse totale de 128 g m™2),

- les sables fins infralittoraux (SFi) & Tellina tenuis (biomasse totale inférieure a 1 g m2),

- les sables hétérogénes envasés (SHV) a Nucula nucleus (biomasse totale variable de 1 4 10
parfois 50 g m™2),

- les sables dunaires (DU) a Spisula ovalis (biomasse totale trés variable en liaison avec la
dispersion en bancs compacts de I'espéce).

Hily (1976) souligne aussi que la présence constante de fortes charges sestoniques (seston
minéral) a une quadruple conséquence :

- Une absence remarquée des grandes ceintures algales.

- Une remontée d’'espéces vasicoles de I'étage cotier vers I'étage infralittoral (selon les
définitions de Glémarec (1969) et Chassé & Glémarec, 1976 a, b).

- Une descente dans I'étage cotier d'une partie des espéces du peuplement des sables fins.
Ce sont des espéces intertidales plus eurythermes et euryhalines qui remplacent les espéces plus
sténoéces. Hily (1976) fait cette observation en particulier pour le secteur situé entre le Pertuis de
Maumusson et le Chéteau d’Oléron situé au centre du bassin de Marennes-Oléron (Fig. 1).

- Une bonne oxygénation des sédiments vaseux, pauvres en matiéres organiques, permettant
d’y mesurer des niveaux de biomasse particulierement élevés : cela correspond & une explosion
démographique des espéces typiquement vasicoles comme Sternaspis scutata, Nucula turgida et
Abra nitida. De fait, les types édaphiques de vases sableuses (VS) et vases pures (VV) précédemment
définis par Chassé & Glémarec (1976 a, b) recélent des niveaux de biomasse trés supérieurs & ceux

habituellement observés sur le plateau continental et le littoral atlantique Nord-Gascogne (Hily, 1976
et Chassé et al., 1978).

Hily (1976) souligne donc l'originalité des Pertuis Charentais dans I'ensemble de ce plateau
contineriial Nord-Gascogne par l'existence d'un glissemerii général des courbes d'isobiomasse vers
les foncs de vases sableuses, glissement couplé a un resserrement de ces courbes pour les
sédimerts de sables fins (Fig. 9). Les peuplements des vases ont aussi une productivité (rapport
production/biomasse) plus élevée que ceux des sables du fait du cycle plus rapide des espéces, ce
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qui est particulierement noté pour les lamellibranches au contraire des Polychétes (Hily, 1976) mais
ce phénoméne s'inverse dans les milieux moins riches en nourriture (Chassé, 1972).

Peu de données sont disponibles sur les peuplements benthiques intertidaux du bassin de
Marennes-Oléron. Outre les observations de Guérin (1904), Faideau (1921) et Baudoin (1949), Faure
(1967, 1969) précise la bionomie benthique des estrans de I'lle de Ré, Lagardére (1971, 1972) celle
des fonds au large de I'le d’Oléron, Ansell & Lagardére (1930) ont étudié les populations de Donax
trunculus et Donax vittatus de la cote Ouest oléronnaise et Callame (1961) a étudié la plage de
Boyardville sur la cote Est oléronnaise (sables fins a Tellina tenuis). Faure (1967) indique la dualité
des peuplements intertidaux a Macoma balthica et Tellina tenuis selon la nature plus ou moins
envasée des sédiments fins et donne des indications détaillées sur les peuplements intertidaux de la
plage de Ronce-les-bains jusqu'a la pointe d'Arvert proche du pertuis de Maumusson. Il indique aussi

inhabituels.

la remontée d’'espéces de vases pures comme Sternaspis scutata & des niveaux bathymétriques
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Hily (1976) précise qu'en milieu exondable le facies de dessalure a Corophium volutator du
peuplement de vases pures est représenté a I'embouchure de la Charente ou sur les estrans trés
dessalés de I'le d’Oléron et que le faciés de dessalure & Macoma balthica se retrouve sur les estrans
de Fouras a4 Marennes : les espéces leaders du peuplement de vases pures sont alors remplacées
par Scrobicularia plana et Macoma balthica. De la méme fagon que décrite par Amanieu (1969) dans
le bassin d’Arcachon, Faure (1969) décrit la présence d’herbiers de Zostera noltii qui selon les
observations de Hily (1976) apparaissent sur la slikke de la cote d'Oléron et de la cote de Ronce-les-
Bains. Les sables & Arenicola ou les vases a Nereis diversicolor font alors la transition avec les
peuplements du shorre. Localement, se développe le faciés a Cerastoderma edule comme noté par
Faure (1969) sur les plages de Ronce-les-Bains ou de 'Embellie (Sud et Sud-Ouest du bassin de
Marennes-Oléron).

Les premiéres tentatives de quantifications des stocks réalisées en milieu intertidal par Massé
& Lagardére (1981) montraient I'importance de I'emprise des activités ostréicoles et mytilicoles sur les
peuplements benthiques liée, d'une part, a I'extension géographique de leurs cultures (Fig. 1) et,
d’autre part, aux modifications sédimentaires qu'elles engendrent (Sornin et al., 1983). Etaient alors
notées, non seulement la superposition de plusieurs peuplements en fonction des apports de vases
(observation faite aussi par Hily, 1976) mais aussi la présence de populations épigées
monospécifiques a Crepidula fornicata et Mytilus edulis en densités fortes mais trés variables. Devant
une telle hétérogéncité, amplifiée par la présence de parcs ostréicoles, Massé & Lagardére (1981)
qualifient les estrans utilisés par la conchyliculture de "mosaique sédimentaire" abritant une
"mosaique de peuplements” allant de ceux des sables fins comme décrits par Ansell & Lagardére
(1980) a ceux des vases pures, les faciés de dessalure prenant le relais dans les secteurs plus
estuariens.

2.2. ANALYSE ORGANIQUE

L'analyse organique regroupe I'ensemble des choix réalisés lors de I'échantillonnage et en
examine les contraintes (Frontier, 1983 b).

2.2.1. CHOIX DES DESCRIPTEURS

Plusieurs descripteurs simples sont utilisés comme la diversité spécifique, I'abondance, la
biomasse. A ces descripteurs simples sont ajoutés des descripteurs démographiques (structures de
taille des espéces) et des descripteurs structuraux relatifs a la distinction des éthologies alimentaires
spécifiques (Sauriau ef al., 1989). ‘

Concernant les descripteurs de biomasse, la biomasse sans cendre apparait la plus
appropriée (Hartley et al., 1987) dans la mesure ou les espéces benthiques du bassin de Marennes-
Oléron vivent pour la plupart dans des sédiments sablo-vaseux. La probabilité non nulle gu'elles
contiennent lors de leur capture une quantité non négligeable de sédiments introduit un biais dans la
mesure de la biomasse de matiére organique. Cette derniére sera cependant utilisée pour comparer
avec les travaux antérieurs (Hily, 1976).

Enfin, la nécessité de comparer sur une base commune les estimations de stocks d’huftres en
biomasse vivante in toto (Bacher et al., 1986) et les estimations de stocks des autres Mollusques
benthiques endogés et épigés impose d'utiliser un descripteur de biomasse vivante.

2.2.2. CHOIX DES ENGINS DE PRELEVEMENT

L'engin de prélévement utilisé, benne Smith & Mac Intyre (1954) lestée par des poids lors
d'une utilisation dans les sédiments sableux, est identique a celui utilisé par Hily (1976). Ce choix,
opportuniste du fait de la disponibilité de I'engin, s'avere cependant approprié. C'est un engin
quantitatif qui préléve sur une surface de 0,1 m?2 et dont la profondeur de pénétration variable selon
les types sédimentaires (Hily, 1976 et Dauvin, 1984) avoisine 0,10 a 0,15 m (Massé, 1970) dans les
sédiments homogénes et meubles. Hily (1976) précise que cette benne ne travaille pas correctement
dans les sédiments hétérogenes contenant des galets qui génent la fermeture ;e ses machoires. En
revanche, elle travaille correctement dans les sédiments homogénes des vases pures aux sables fins
envasés : ce sont les principaux types édaphiques présents dans le bassin de Marennes-Oléron (Fig.
8).
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La nécessité d’échantillonner dans les parcs ostréicoles ou dans des secteurs intertidaux
inaccessibles par bateau (méme de faible tirant d'eau) impose d'utiliser pendant I'échantillonnage
pédestre un quadrat de méme surface que la benne (0,1 m2) avec une profondeur de prélévement
identique de 0,10 2 0,15 m.

Tout engin de prélévement introduit des biais, biais variables selon la nature du sediment et
les espéces capturées (mode de vie, age, activité physiologique, variations saisonniéres de
I'enfouissement). La sélectivité de la benne Smith-Mac Intyre n'est en fait pas connue dans I'absolu
méme si Massé (1970) et Massé et al. (1977) 'ont comparée a une suceuse hydraulique manipulée en
plongée. L'avantage de la suceuse est qu'elle permet d’obtenir un prélevement de surface et d'une
profondeur constante et évite 'onde de choc : sa sélectivité reste constante par rapport a une benne.
Stoner et al., (1983) contestent cet avantage et ne recommandent pas I'emploi d’'une suceuse mais
basent leurs analyses comparatives suceuse-carottage sur des préléevements de surface unitaire
différente.

Cependant, Massé et al., (1977) précisent que pour les fonds vaseux a sablo-vaseux
I'efficacité de la benne Smith-Mc Intyre est quas/ identique a la suceuse. Ceci est vraisemblablement
A relier au fait que la presque totalité de la faune endogée de substrats meubles envasés est recensée

‘dans les 5 ou 10 premiers centimétres du sédiment : Rosenberg (1974) précise que 74% de la
biomasse est observée dans les 5 premiers centimétres et Clavier (1984) précise que dans les
sédiments de sables fins envasés seulement 3% des individus sont observés au dela de 0,10 m (ce
qui représente déja 70% de la biomasse recensée). En particulier, il est parfois nécessaire de
descendre & 0,60 m de profondeur pour capturer certains genres tels Ensis, Lutraria, Mya, Ruditapes,
Scrobicularia, Solen ou Echinocardium (voir Massé, 1970) : les valeurs de biomasse sont alors
systématiquement sous-estimées pour ces espéces : leur capturabilité par la benne n’est pas proche
de un.

Autrement dit, bien que la majorité des substrats meubles du bassin de Marennes-Oléron
reléve des types vases pures, vases sableuses ou sables fins envases, il ne faut pas perdre de vue
que les résultats quantitatifs ici présentés sont uniquement relatifs aux engins de prélevement utilisés
(benne et quadrat). De ce point de vue et comme précisé par Massé et al. (1977) le contrdle visuel de
la régularité des volumes prélevés par la benne dans un type de sédiment donné est indispensable
mais permet simplement de s'assurer que le biais introduit par cet engin ne varie pas de fagon
inconsidérée. La vulnérabilité (définie par Laurec & Le Guen, 1981) inter-spécifique est déja variable et
il s’agit de s'assurer que la vulnérabilité spécifique inter-prélévements varie le moins possible.

Finalement, Laurec et al, (1983) notent : "'inférence entre I'échantillon obtenu et la
population cible est pratiquement impossible”.

Le second engin de prélévement est constitué de la taille du vide de maille sur laquelle les
échantillons benthiques sont tamisés. La maille utilisée est carrée et de 1 mm de coté. Cette limite
sépare par convention la macrofaune (1 & 0,5 mm) de la méiofaune (Wolff, 1987). Les refus de tamis
sont conservés dans une solution tamponnée de formol & 4% jusqu'a leur tri spécifique. La
conservation des espéces est faite dans de I'alcool a 90%.

2.2.3. CHOIX D’UNE STRATEGIE D’ECHANTILLONNAGE

Le choix d’'un plan d'échantillonnage pour résoudre une problématique ne peut se faire sans
tenir compte des informations pertinentes collectées en amont sur la structure et le fonctionnement
du systéme échantillonné (Pielou, 1975 in Frontier, 1983 b). Dans le cas du présent prémodele, ces
informations montrent clairement, en regard de I'hétérogénéité du domaine benthique du bassin de
Marennes-Oléron, la nécessité d'effectuer une partition de la variabilité du descripteur biomasse a
l'aide de parameétres en corrélation avec les niveaux de biomasse.

2.2.3.1. Stratificateurs

Il s'agit d’utiliser un échantillonnage stratifié en fonction de stratificateurs corrélés a la
biomasse du peuplement. Monti (1983) aprés simulations de divers plans d'échantillonnage pour la
cartographie des peuplements oligospécifiques des étangs palavasiens (Pierre Blanche) conclut par
la nécessité de disposer de stratificateurs pertinents permettant d'effectuer un "etalonnage
écologique des espéces par leur fidélité aux caractéres du milieu" (Grandjouan, 1983 in Monti, 1983).
Cette démarche de stratification a une portée générale puisqu'il s'agit d’effectuer une partition de la
variabilité du descripteur en fonction de stratificateur connu a priori comme en y étant corrélé. En
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pareil cas, Clavier & Richards (1986) utilisent la nature pétrographique du substrat pour estimer une
population d’ormeaux (Haliotis tuberculata L.) dans la région de Saint-Malo et Bacher et al., (1986)
utilisent la position géographique, le type de culture et I'dge des huitres pour estimer le stock
ostréicole du bassin de Marennes-Oléron. Dans 'étang de Thau, Hamon & Tournier (1981, 1986)
utilisent eux aussi des strates géographiques et scindent le stock cultivé en catégories selon |'espéce
cultivée et ses modes de culture.

Dans le cas du bassin de Marennes-Oléron, 'analyse des informations récoltées en amont du
plan d’echantillonnage des peuplements benthiques permet de retenir comme stratificateurs (1) les
types édapho-climatiques (types sédimentaires et bathymétriques), (2) la présence-absence de
structures conchylicoles (moules, huitres élevées a plats ou en surélevé) et (3) la présence-absence
de fortes variations de salinité. La prise en compte de ces trois stratificateurs permet la définition de
strates homogénes, mutuellement exclusives et collectivement exhaustives (Scherrer, 1983).

2.2.3.2. Concepts statistiques

Un plan d'échantillonnage repose sur des concepts statistiques généraux et élémentaires
(Cochran, 1977 et Scherrer, 1983) :

- L'unité d’échantillonnage est I'unité de prélévement en I'occurrence la surface prélevée
par la benne. Cependant, de maniére a vérifier la régularité du fonctionnement de cet engin, deux
prélévements identiques sont systématiquement réalisés : I'unité d’échantillonnage est donc une
surface de 0,2 m2. Elle correspond de ce fait a la définition de I'unité primaire ou grappe de
I'échantillonnage par degré.

- La population statistique est la surface d'une strate i qui contient N; unités primaires.

- La population cible est constituée de I'ensemble des espéces de la macrofaune benthique.

- Les paramétres sont des caractéristiques quantitatives appliquées 2 la diversité spécifique,
I'abondance, la biomasse ou la structure démographique spécifique.

2.2.3.3. Effectif des échantillons intra-strate

En théorie deux stratégies d'allocation des effectifs au sein des strates se présentent
(Cochran, 1977) :

- L'allocation proportionnelle pour laquelle I'effectif n; de I'échantillon est proportionnel a
I'effectif N; de la strate i :

n=nN;/N

n = effectif total de I'échantillon.

N = nombre d'unités d’échantillonnage de I'ensemble des strates.

- L'allocation optimale pour laquelle I'effectif n; de I'échantillon est d'autant plus élevé que
I'effectif N; est grand et que la variance s;2 dans la strate i est grande.

Dans ce cas, si les échantillons sont tirés de fagon aléatoire au sein de la strate i, I'effectif
optimal de I'échantillon i est :

k k
nj =nNj s; / & Nj s avec n = &
i=1 i=

i = indice de la strate.

k = nombre total de strates du plan stratifié.

n; = effectif optimal de I'échantillon intra-strate.

Nj = nombre d’unités d'échantillonnage dans la strate i.

n = effectif total de I'échantillon pour I'ensemble des strates.
si2 = variance du paramétre dans la strate i.

2.2.3.4. Plan d’échantillonnage intra-strate

Monti (1983) précise que I'image ou la cartographie des peuplements de la macrofaune
benthique dépend étroitement du plan d'échantillonnage appliqué, en particulier la structure
géographique du plan d’échantillonnage semble toujours accompagnée de son corollaire graphique
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[il en est d'ailleurs de méme de I'échantillonnage spatio-temporel des milieux aquatiques comme
montré par Ibanez (1973) in Frontier (1983 b)], d'ol I'intérét d'une disposition aléatoire des stations
qu'il est possible de coupler a la notion de stratification. Cette seconde remarque de Monti (1983)
impose I'idée d'utiliser un échantillonnage aléatoire simple (E.A.S.) dans chaque strate du plan
stratifié.

Selon un point de vue théorique, Grosselein & Laurec (1982) précisent que "vis-a-vis de
I'échantillonnage aléatoire simple, I'échantillonnage systématique présente un inconvénient majeur : il
est difficile d'obtenir une estimation fiable de la variance de l'estimateur final, sans utiliser des
méthodes relativement sophistiquées (Matheron, 1965)", i.e. méthodes géostatistiques, "ou faire des
hypothéses simplificatrices (Cochran, 1977)".

De plus si la périodicité des stations sur la grille de I'échantillonnage systématique rentre en
phase avec la périodicité de la distribution ou du mode de dispersion des espéces échantillonnées
alors une importante erreur systématique ou biais entache les estimations (Grosselein & Laurec, 1982
et Scherrer, 1983). Le caractére agrégatif de la distribution des espéces ou sous-dispersion (Elliott &
Décamps, 1973) est particuliérement net pour de nombreuses espéces benthiques endogées (Reys,
1971) ou épigées comme Crepidula fomicata (Coum, 1979) ou Chlamys varia (Hily & Le Foll, 1990).
C'est trés vraisemblablement une régle générale (Plante & Le Loeuff, 1983) mais qui peut varier dans
son intensité ou sa fréquence et étre en rapport étroit avec I'éthologie alimentaire des especes
comme le suggére Beukema et al. (1982).

En regard de la pratique en écologie benthique consistant & prélever les espéces a l'aide
d’une benne ou d’'un quadrat, Scherrer (1983) précise que ce type la d'échantillonnage reléve de
'échantillonnage par degré ou échantillonnage par grappes lorsqu'il est du premier degré. En regard
aussi du présent prémodele dans lequel le choix d'un plan stratifié permet de prendre en compte
I'nétérogénéité du systéme benthique échantillonné, I'amélioration de la précision des estimations
passe aussi par le choix de I'allocation de I'échantillon dans les strates (Grosselein & Laurec, 1982).
De ce point de vue, le choix d’une allocation optimale semble a priori plus judicieux puisqu'il permet
de concentrer I'effort d'échantillonnage dans les strates dont les niveaux de biomasse sont les plus
variables, toutes proportions gardées de leur taille. Ce choix demande a étre étayé (vide infra).

Au vu de cette premiére étape du processus décisionnel, le choix d’une stratégie de

sondage se porte sur un échantilionnage stratifié, I'échantillon intra-strate étant obtenu par un
échantillonnage aléatoire par grappe (dit de premier degré) comme défini par Cochran (1977).

2.2.4. CHOIX DES METHODES DE TRAITEMENT

2.2.4.1. Traitements statistiques

A part les résultats du plan d'échantillonnage lui méme (Cochran, 1977), les traitements
statistiques sont classiques (moyenns, variance, coefficient de variation et intervalle de confiance).
Cependant, du fait de la construction de I'échantillon suivant une stratégie d'allocation optimale, le
principe d'équiprobabilité et d’indépendance des échantillons inter-strates n’est pas respecté ce qui
réduit le champ d’application des méthodes d'analyse de variance ou d'analyse multifactorielle
(Scherrer, 1983).

Le formulaire des estimateurs de I'échantillonnage stratifié est explicité en détail par Cochran
(1977) ou Scherrer (1983) et est exposé en annexe 1. Le calcul des degrés de liberté de I'estimateur
final s'effectue selon Satterthwaite (1946) in Cochran (1977) et permet de construire des intervalles de
confiance en supposant que la loi de distribution des données suit une loi normale. Lorsque cette
condition n’est pas validée, deux cas se présentent :

- Pour un grand échantillon intra-strate (n;>30) récolté de maniére aléatoire, le théoreme
centrale-limite est applicable : la moyenne arithmétique de I'échantillon est I'une des moyennes
possibles qui sont normalement distribuées autour de la vraie inoyenne. L'approximation par une loi
normale est valide et la vraie moyenne est efficacement estimés par la moyenne arithmétique.

- Pour un petit échantillon intra-strate (2<n;<30) il est nécessaire de transformer les données
pour se rapprocher du cadre gaussien et de ses propriétés : (1) distribution gaussienne de la variable
transformée, (2) indépendance de la moyenne et de la variance, (3) indépendance des données et (4)
linéarité et additivité des effets; toutes propriétés sur lesquelles s’appuie I'analyse de variance (Lison,
1968). Sous ces conditions la moyenne arithmétique des données est un estimateur efficace de la

- 93 =



ESTIMATION ET CARTOGRAPHIE DES STOCKS

vraie moyenne. L'utilisation d'un échantillonnage aléatoire simple dans chaque strate satisfait la
troisiéme condition.

La détermination des caractéristiques de la loi de dispersion des données peut s'effectuer par
I'étude de la relation moyenne-variance et I'utilisation de la loi de Taylor (1961) qui postule que
variance (s2) et moyenne (y) sont liées par une relation puissance §2 = a yP (la détermination des
coefficients a et b se fait par régression linéaire ou non linéaire). Ainsi la construction de la courbe
moyenne-variance nécessite de disposer de plusieurs échantillons de la méme population (Lévéque,
1972; Reys, 1971; Daget, 1979 et Elliott, 1979). Lorsqu'un seul échantillon est disponible (cas de la
présente étude), une technique de ré-échantillonnage ou bootstrap doit &tre appliquée (Efron ,1979).
Cependant, Legendre & Legendre (1984 a) précisent que lorsque le jeu de données comprend
plusieurs groupes d'objets quantitatifs dimensionnellement homogenes auquel une seule
transformation doit étre appliquée, la relation de Taylor s’applique sur les estimations des moyennes
et variances de chacun des objets pris séparément. Ce qui revient a considérer, a la suite de Frontier
(1973), que seul l'ordre de grandeur de la variabilité des données spécifiques intervient dans la
relation moyenne-variance. Elle peut ainsi étre obtenue a partir de I'ensemble des espéces des
échantillons, chacune d'entre elles décrivant une portion de la relation.

La détermination des caractéristiques de la loi de distribution des données peut aussi
s'effectuer directement par construction de la distribution de leurs fréquences (loi de Poisson, loi
binomiale, loi binomiale négative), les paramétres de la loi de dispersion étant déterminés (méthode
du maximum de vraisemblance) et vérifiés par un X2 d'ajustement (en appliquant la régle de Cochran
permettant d’avoir au maximum 20% des effectifs inférieurs a 5). D’une maniére générale, les lois de
distribution d'abondance d'organismes benthiques appartiennent a la famille des lois binomiales
négatives (Reys, 1971; Downing, 1979 et Elliott, 1979) : leur dispersion est contagieuse et les
agrégats peuvent avoir des tailles variables (Chessel, 1978; Bachelet 1987). De plus, I'utilisation de la
benne Smith-Mc Intyre provoque du fait de son mode de fonctionnement une légere augmentation de
la variabilité apparente des données (Downing, 1979), cela concerne en particulier les especes vivant
a l'interface eau-sédiment.

D'une maniére générale la transformation racine est adaptée a une loi de Poisson et la
transformation “log" & une loi log-normale (Downing, 1979 ou Elliott, 1979) voire a la loi binomiale
négative. Cependant, I'emploi systématique de la transformation "log" au cas des dispersions
contagieuses (variance supérieure & la moyenne) permet de satisfaire les conditions (2) et (4) mais ne
permet pas d’obtenir automatiquement le respect de la condition (1) de normalité (Grosslein &
Laurec, 1982) et donc de construire des intervalles de confiance pour un risque a connu.

Les estimateurs exacts de la loi log-normale ont été déterminés par Finney (1941) et Hoyle
(1968). Cependant Pennington & Grosslein (1978) et Pennington (1983) recommandent I'utilisation de
la loi delta (Aitchison & Brown, 1957) qui prend en compte la proportion de valeurs nulles et suppose .
que les valeurs non nulles suivent une loi log-normale. Les estimateurs exacts pour cetie loi sont
donnés par Pennington (1983). En particulier, Aitchison & Brown (1957) et Pennington (1986)
analysent I'efficacité des estimateurs directs (moyenne arithmeétique et variance sur les données
brutes) et montrent que plus la variance des données transformées augmente et plus I'efficacité des
estimateurs directs diminue, la perte d'efficacité sur I'estimateur direct de la variance étant beaucoup
plus rapide que celle sur la moyenne.

Cela rejoint alors les considérations de Chevalier et al., (1985) et Petitgas (1985) a propos de
Iinfluence réciproque de la stratification et de la transformation de données sur I'efficacité des
estimateurs directs. En effet, Chevalier et al., (1985) précisent que deux pratiques peuvent éire
utilisées pour réduire la variabilité des résultats issus d’estimation d'effectifs : la stratification selon les
niveaux de la variable échantillonnée et la prise en compte d’'une transformation de données ad hoc
pour retrouver les conditions liées au cadre normal. Ces deux pratiques sont cependant antinomiques
car la stratification par la construction de strates homogénes a pour but de réduire la variabilité des
données et par 13 méme d’augmenter l'efficacité des estimateurs directs; ce qui par conséquent
amoindrit I'intérét d’une transformation des données. Les courbes variance-efficacité des estimateurs
directs présentées par Pennington (1986) montrent trés clairement que dans le cas d'une loi delta et
pour une proportion de valeurs nulles de 1/2, I'efficacité de la moyenne des données brutes passe de
plus de 90% & moins de 10% lorsque la variance du logarithme des données passe de 1 & 5;
autrement dit I'efficacité des estimateurs directs est trés sensible & I'ordre de grandeur de la variabilité
des données.

Dans le cas présent de I'utilisation d'un plan de sondage stratifié et de stratificateurs corrélés
au niveau de la variable "biomasse de tissus secs", il semble légitime de supposer que la stratification
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puisse apporter quelques bénéfices vis-a-vis de I'efficacité des estimateurs directs de la moyenne et
de la variance de cette variable d'autant plus que la réparition de Peffort d'échantillonnage s'est
effectué de maniére optimale c¢'est-a-dire par augmentation de la taille des échantillons des strates les
moins homogeénes pour cette variable.

Bien que des intervalles de confiance puissent étre estimés ou approchés dans le cadre des
lois log-normales et lois delta (Land, 1972, 1974 et Pennington & Grosslein, 1978) ces calculs n'ont
pas été faits. La comparaison des estimations stratifiées sur les données brutes vis-a-vis des
estimations stratifiées sur les données transformées selon les lois log-normale et delta se fera en
considérant I'ordre de grandeur des différentes moyennes, variances et coefficients de variation, les
estimations stratifiées étant obtenues aprés application des transformations et calculs des
estimateurs sur les données spécifiques intra-strate (Pennington & Brown, 1981; Chevalier et al.,
1985).

2.2.4.2. Traitement géostatistique

La théorie du krigeage (Matheron, 1965), largement appliquée dans le domaine géologique
(Journel, 1977) s'est développée également en hydrologie (Delhomme, 1978) ou en climatologie
cotiere (Gohin & Langlois, 1991) et trouve son utilité en écologie benthique lorsqu'il s'agit d’obtenir
une estimation quantitative non-biaisée d'une variable spatialement structurée a laquelle s'ajoutent
des irrégularités d'aspect aléatoire. Outre que cette méthode présente I'avantage de fournir des
estimateurs non biaisés ainsi que des cartes d’iso-densité ou d'iso-variance, elle permet d'effectuer
des simulations aussi bien de cartes de distribution que pour optimiser un réseau d'observations
(Delnomme, 1978). Alors que les statistiques classiques supposent l'indépendance entre deux
observations spatialement proches lorsqu’elles sont obtenues de maniére aléatoire, les techniques
geostatistiques prennent en compte la structure spatiale des observations et en analysent la
variabilité selon diverses échelles spatiales. Des exemples en sont donnés pour l'estimation des
stocks halieutiques du golfe de Gascogne par Petigas & Poulard (1989) ou conchylicoles par Gohin
(1985), Armstrong et al. (1989) et Gros & Hamon (1989).

L'application des techniques géostatistiques aux données de biomasses des Mollusques non
cultivés du bassin de Marennes-Oléron s'est faite essentiellement dans un double but didactique
(Sauriau & Bacher, 1991 a, b) : (1) reconnattre la structure spatiale des populations et (2) comparer le
niveau de précision obtenu par krigeage & celui obtenu par le plan aléatoire stratifié. Cependant, la
nécessité de disposer sur une large couverture spatiale de données non nulles [voir I'exemple traité
par Armstrong et al., (1989) pour les bancs de Spisula ovalis (Sowerby) du golfe de Gascogne] a
imposé le choix d'une post-stratification des populations en groupes trophiques. Ont ainsi été
examinés les deux groupes trophiques les plus abondants chez les Mollusques non cultivés du -
bassin de Marennes-Oléron, c'est-a-dire les suspensivores et les déposivores de surface. Seul le
groupe trophique des suspensivores, qui représente plus de 70% du stock total des Mollusques non
cultivés, est ici présenté car il est illustratif des contraintes, avantages et intéréts de la méthode.

Les données de biomasse de tissus secs sans cendre sont utilisées lors de cette analyse
géostatistique aprés avoir été transformées en logarithme de base 10 de maniére a obtenir une
stabilisation des variances : un krigeage log-normal est ainsi utilisé.

2.3. BOUCLE DE RETROACTION RESULTAT-PREMODELE

Le choix d'un plan de sondage avec, d'une part, la construction de strates biosédimentaires
et, d’autre part, I'utilisation possible d’une allocation optimale basée sur une estimation de la variance
du paramétre biomasse intra-strate impose la réalisation d'une étude pilote ou "échantillonnage
pilote" (Plante & Le Loeuff, 1983) précédant le corps principal de I'étude. Le schéma adopté est alors
résumé ci-dessous.

2.3.1. SCHEMA ADOPTE

L'originalité du schéma adopté (Fig. 10) est qu'il comporte une boucle de rétroaction
permettant, aprés réalisation d'une étude pilote et analyse des résultats (moyenne et variance intra-
strate), de reformuler partiellement ou entiérement la stratégie de sondage.
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Figure 10 : Schéma du processus décisionnel adopté pour I'estimation des stocks de la
macrofaune benthique du bassin de Marennes-Oléron.

L'étude pilote permet de vérifier les cartes biosédimentaires de Hily (1976) et de s’assurer, en
particulier, de I'existence des bancs de Crepidula fornicata et/ou de Mytilus edulis comme indiquée
par Massé & Lagardére (1981). Cet ajustement du prémodéle permet a travers l'acquisition de
données relatives au nombre de strates, a I'effectif N; de chaque strate (en unité de surface de I'unité
d'échantillonnage) et a la variance sj2 intra-strate d’optimiser le plan d'échantillonnage par partition
géographique de la variabilité du paramétre biomasse.

2.3.2. PLANIFICATION DE L’ETUDE PILOTE

La constitution d'une carte au 1/50 000 & partir des cartes biosédimentaires de Hily (1976),
de photographies aériennes et de cartes cadastrales des concessions ostréicoles (Affaires Maritimes)
permet de dénombrer les strates, de les positionner et d'en déterminer leur surface. Le calcul de la
surface des strates s'est effectué & l'aide d’'un planimétre polaire compensateur manuel (trois
mesures similaires aprés étalonnage sur une figure géométriquement simple de surface comparable).

Tableau 1 : Situation géographique et correspondance entre strates et superstrates du plan de

sond_age.

Super Lieu géographique Strate
strate

1 Charente 1a7
2 Vasiére Est 83416
3 Céte Est ile d'Oléron 17432
4 Zone subtidale Nord et Sud 33448
5 Bancs des chenaux centre et Sud 49 2 54
6 Seudre 55a59
7 Marennes et Ronce (estrans Sud) 60 268

Bien que selon Cochran (1977) les bénéfices de la stratification s'amenuisent rapidement au
dela de 5 & 6 strates, la réalisation du présent plan de sondage aboutit & un chiffre bien supérieur
comme il est courant de le faire lorsque Ia couverture spatiale échantillonnée est large : c'est le cas
des exempies cités par Grosslein & Laurec (1982); Arbault et al. (1984), Pennington (1986) ou encore
plus partiellement par Lévéque (1972). La prise en compte des 3 stratificateurs du plan
d’échantillonnage aboutit 4 la construction de 7 superstrates (Fig. 11) qui englobent 68 strates (Fig.
12). Le tableau précédent (Tab. 1) et I'annexe 2 en donnent le détail.
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Figure 11 : Position géographique des 7 superstrates.

2.3.3. REALISATION DE L’ETUDE PILOTE

L'étude pilote s'est déroulée pendant la période hivernale du 2 décembre 1983 au 22 janvier
1984 soit 10 jours bateau et 10 jours d'échantillonnage pédestre. Le tirage aléatoire des stations
consiste a quadriller sur la carte chaque strate, a numéroter ce quadrillage et 4 effectuer un tirage
aléatoire sans remise des numéros-stations.

La position de chaque station est repérée au cercle hydrographique & partir d’amers
facilement reconnaissables. A chaque station de I'étude pilote sont effectués 4 prélévements de 0,1
m2, ce nombre est réduit par la suite & 2 dans I'échantillonnage final et il constitue alors I'unité
d'échantillonnage (0,2 m2). La vérification des cartes biosédimentaires s'est effectuée, outre par la
prise d'un échantilon de sédiment dans chaque station, par la réalisation de radiales
granulométriques dans certains secteurs intertidaux plus hétérogénes (cote Ouest et Sud d'Oléron,
plage de Marennes et Ronce-les-Bains, lle Madame...) ou dans la partie Nord subtidale de la baie.

2.3.4. AJUSTEMENT DU PREMODELE

Pour I'essentiel, la bionomie benthique du bassin de Marennes-Oléron est telle que décrite
par Hily (1976) et basée sur une nette dichotomie sédimentaire avec cependant un envasement plus
prononcé des estrans de la cote Est de Ile d’Oléron depuis les années 1975. Hily (1976) faisait
drailleurs la méme remarque & propos des observations antérieures de Callame (1961). D’une
maniere générale, la plupart des estrans du bassin de Marennes-Oléron abrite "la communauté a
Macoma balthica-Corophium volutator" décrite par Thorson (1957 qui est aussi retrouvée dans les
domaines polyhalins des estuaires voisins de la Gironde (Bachelet, 1979) et de la Laire (Robineau,
1986) ou en baie du Mont St-Michel (Guillaumont et al., 1986) comme dans la plupart des zones
intertidales sous influence estuarienne d’Europe du Nord Ouest (Wolff, 1973). Les estrans sableux
abritent le peuplement a Tellina comme décrit par Faure (1969) pour I'le de Ré. Les zones subtidales
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situées au Nord ou au centre dans les coureaux d'Oléron abritent I'un des peuplements
précédemment décrit par Hily (1976) en fonction des caractéristiques édapho-climatiques.

L’intérét de I'étude pilote est surtout de pouvoir préciser le niveau et la variabilité des densités
et biomasses des Mollusques benthiques dont la détermination spécifique s'est appuyée sur les
travaux de Glémarec (1964) pour le genre Abra, Tebble (1966), Glémarec (1968) pour le genre
Spisula, Fretter & Graham (1976, 1977, 1978 a, b, 1980) pour les Prosobranches, et leur synonymie
sur les travaux de Granier & Pénez (1984). Pour chacune des 7 superstrates et selon la typonymie du
bassin de Marennes-Oléron (Figs. 1 et 11) sont indiquées les espéces les plus abondantes, leurs
densités et biomasses associées a des intervalles de confiance au risque de 5% calculés sur les
données brutes. Les densités (d) sont exprimées en nombre d'individus m-2 et les biomasses (b) en
gramme de tissus secs décalcifiés m™2 :

- Superstrate 1 : dans le chenal de I'estuaire de la Charente, Macoma balthica est peu
présente (d = 15 = 10; b = 0,2 + 0,2). Les densités et biomasses sont plus homogénes sur estran
avec Macoma balthica (d = 600 + 200; b = 10 * 2) et Scrobicularia plana (d = 80 + 40; b = 5 + 6).
Les mouliéres de Charente abritent un peuplement de vases pures avec Nucula turgida et Abra nitida.

- Superstrate 2 : sur les estrans vaseux de la cdte Est depuis I'lle Madame jusqu'au Chapus,
le peuplement & Macoma balthica domine largement avec localement une forte prépondérance de
Cerastoderma edule (d = 500 + 3000; b = 5 + 20). Dans les zones de dessalure, Scrobicularia plana
apparait. Le long de la zone infralittorale exondable, Crepidula fornicata s'implante en fortes
concentrations en particulier au Nord (Estrée) et au Sud (banc de Charret-Perron) comme noté en
1981 par Massé & Lagardére (1981). Sur Charret, Crepidula fornicata représente 90% des densités et
95% des biomasses de la malacofaune (d = 1000 = 600; b = 100 + 60). Sont aussi observés Anomia
ephippium, Corbula gibba, Mysella bidentata et Mytilis edulis. La présence de Myililus edulis,
concurremment a Crepidula fornicata se fait particulierement sentir sur les bancs de Martin et Meule
(d = 650 + 2000; b = 76 + 80) mais de maniére trés agrégative.

Ces anciens bancs de sables dunaires & Spisula ovalis sont envasés et sont donc observés
avec Chamelea striatula, Abra alba et Corbula gibba.

- Superstrate 3 : les estrans de I'Est de la cbte d'Oléron sont dominés par les vases
sableuses et sables fins envasés. Le faciés a Cerastoderma edule du peuplement & Macoma balthica-
Corophium volutator y domine alors largement. Les principaux Mollusques sont Cerastoderma edule
(d = 150 + 180; b = 7 = 12) qui représente 60% des abondances et 90% des biomasses. Sont aussi
observés Abra tenuis, Macoma balthica, Mytilus edulis, Ruditapes decussatus, Scrobicularia plana et
localement dans les petits chenaux trés envasés intertidaux ou dans les parcs ostréicoles Abra nitida
et Nucula turgida. Au nord, la pointe de Boyardville, sous influence océanique directe, abrite deux
peuplements avec des espéces de sables fins Chamelea striatula, Cultellus pellucidus, Fabulina
fabuloides, Mactra corallina, Pandora albida, Pharus legumen, des espé&ces de vases sableuses
Psammophila magna, Solen marginatus et des espéces ubiquistes comme Spisula subtruncata. Ce
milieu semble trés diversifié mais aussi trés hétérogéne (d = 3 000 + 2000; b = 12 + 10).

- Superstrate 4 : la zone Nord subtidale est dominée par des sédiments sableux & sablo-
vaseux. Corbula gibba, Psammophila magna, Mysella bidentata, Nucula turgida, Spisula subtruncata
y sont observés mais Nucula turgida représente de 50 a 90% des densités et 10 & 90% des
biomasses totales (d = 500 + 250; b = 18 + 60). L'espéce Psammophila magna contribue 2 la forte
variabilité des biomasses car elle est mal échantillonnée.

Le chenal Nord appelé Coureau d'Oléron est en apparence azoique car balayé par de
violents courants de marée. Les chenaux autour du banc de Lamouroux ainsi que la Courante
d'Oléron sont des milieux trés hétérogeénes (sables hétérogénes envasés). lls abritent des especes
comme Crepidula fornicata, Venus verrucosa, Corbula gibba, Dentalium novemcostatum ou Abra
alba. Crepidula fornicata représente 90% des densités et biomasses (d = 400 + 900; b = 50 + 120).
Localement une faune de sables dunaires transparait sur le banc de Lamouroux avec Spisula ovalis.

Au contraire, les chenaux du Sud autour des bancs de sables fins & sables dunaires
(Goélette, Bri, Barat) sont paucispécifiques. Ces chenaux abritent soit des espéces ubiquistes comme
Abra alba, Spisula subtruncata ou vasicoles comme Nucula turgida ou Corbula gibba (d = 50 + 40;
b = 0,1 + 0,2), soit des especes de sables dunaires telles que Spisula ovalis (d =5 + 10; b = 0,6 +
2).
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Figure 12 : Localisation des strates du plan de sondage utilisé pour I'étude-pilote du 2.12.83 au

22.01.84.
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- Superstrate 5 : Les bancs sableux du Nord (Lamouroux et Dagnas) et du Sud (Barat, Bri,
Goélette) ne découvrent entiérement qu'aux grandes marées. En dehors des parcs ostréicoles, la
faune des Mollusques est des plus réduites, Spisula ovalis et quelques Mytilus edulis (d =2 + 1;b =
0,1 *+ 0,2). Le banc de Lamouroux, sables fins & sables dunaires, présente un cas particulier dans sa
partie Est car un banc de Crepidula fornicata s’y est développé en abondance (d = 700 + 200; b =
50 + 20). Enfin, la présence de parcs ostréicoles (Barat, Dagnas) modifie la composition des
sédiments superficiels : les espéces de sables dunaires comme Spisula ovalis ou de sables fins
Tellina tenuis, Tellina fabula y sont supplantées par des espéces plus vasicoles Nucula turgida,
Corbula gibba ou plus ubiquistes Abra alba, Dentalium novemcostatum, Mytilus edulis, Ruditapes
rhomboides ou Ruditapes pullastra (d = 130 + 180;b = 2 + 2).

- Superstrate 6 : la riviere Seudre présente un chenal vaseux apparemment "azoique’. Les
chenaux sous I'influence de la Seudre sont respectivement plus vaseux (Abra nitida, Corbula gibba et
Macoma balthica en faible densité) et plus sableux (Tellina tenuisd = 10 = 10; b = 0,2 + 0,3).

- Superstrate 7 : Le peuplement & Macoma balthica domine aussi les estrans vaseux ou
sablo-vaseux du Sud. Les espéces dominantes sont Cerastoderma edule, Macoma balthica, Abra
tenuis et localement en conditions saumétres Scrobicularia plana. Les densités et biomasses sont de
d = 260 + 400; b = 10 + 30 dont 75% pour Cerastoderma edule, 10% pour Scrobicularia plana et
10% pour Mytilus edulis. La malacofaune des parcs ostréicoles est moins diversifiée avec Abra tenuis
et Scrobicularia plana (d = 20 + 10; b = 0,5 * 0,2). Les estrans de la cbte de Ronce-les-Bains
présentent la méme caractéristique mais une trés abondante population de Cerastoderma edule s’y
développe (d = 760 + 1000; b = 40 + 60). Faure (1969) n'y fait pas référence car son effort
d’échantillonnage était plus orienté vers I'Ouest de la plage de Ronce-les-Bains a proximité du pertuis
de Maumusson (Embellie, Galon d'Or) avec Tellina tenuis et Cerastoderma edule en plus faibles
densités (d = 100 + 80; b = 10 + 40).

2.3.5. OPTIMISATION DU PLAN D’ECHANTILLONNAGE

Le paramétre retenu pour 'optimisation est la biomasse totale de mollusques présente dans
I'unité d'échantillonnage (biomasse en gramme de tissus secs décalcifiés). Une fois obtenue pour
chacune des strates une estimation de la moyenne et de la variance de ce paramétre, il est possible
de déterminer quelle est l'allocation de I'effort d’échantillonnage au sein de chacune de ces strates.
De ce point de vue, le calcul de I'optimisation s’obtient en choisissant de maximiser la précision pour
un co(t total fixé (nombre total d’'échantillons n fixé) ce qui revient a minimiser le coefficient de
variation CVgy% de l'estimation stratifiée finale (rapport de I'écart-type stratifié & la moyenne
stratifiée). A priori, n pourra varier de 200 a 400 échantillons, chiffre compatible avec une dizaine de
jours bateau et une dizaine de jours d'échantillonnage pédestre pour compléter dans les secteurs
ostréicoles et/ou intertidaux. Un détail de I'optimisation est donné en Annexe 2.

Selon Cochran (1977) et aprés simplification on obtient CVg,% :

CVgtr$% =100*J(EN;*s;*/nj; - Njsi*)/Z(Njy;) formule 1

- Dans le cadre de l'allocation optimale, minimiser le coefficient de variation CVg,% nécessite
de remplacer la valeur de nj par sa valeur optimisée. Avecnj = n Njisj / T Njsji, CVg%
devient :

CVopt % =100*y(EN;{s{) *-nEN;js;*)/Vn*EN;y; formule 2

avec n : effectif total de I'échantillon.
N ; : nombre d’unité d'échantillonnage de la strate i.
n; : effectif de I'echantillon de la strate i.
y j : estimation de la densité moyenne de la strate i.
s j : estimation de I'écart type de la strate i.
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- |l peut aussi étre intéressant de comparer le coefficient de variation CVgpt% obtenu par
l'allocation optimale & celui qui serait obtenu par une allocation strictement proportionnelle soit
CVprop%, ce qui revient au méme de supposer que les variances intra-strates sont identiques.

Avec nj = n Nj/N , CVg% devient :

CVprop% =100*V(N-n)*EN;js;*/Vn*ENjy; formule 3

Ces deux derniéres formules représentent une fonction CV = f(1/n). Cependant il est
nécessaire de prendre en compte dans I'optimisation proportionnelle ou optimale la contrainte “n;
supérieur ou égal 4 2" de maniére & pouvoir appliquer la formule de la variance d'échantillonnage.
L'effectif total de I'’échantillon est alors nécessairement supérieur 4 136 avec 68 strates prédéfinies, la
fonction CV = f(1/n) est alors tabulée pour I'intervalle [136, «[ (Fig. 13).

Cette comparaison permet d'apprécier le gain de précision obtenu par la prise en compte de
la variabilité intra-strate (les termes s; dans I'allocation optimale). Le gain sur le coefficient de variation
est faible puisque la différence est de 2,2% pour un échantillon de 370 stations (CVprop=7,4% et
CVopt=5,2%). Ceci revient A dire que les variances intra-strates sont globalement similaires ou que
du moins les variances intra-strates des strates les plus étendues sont similaires (ce qui s'avere étre
effectivement le cas puisque ce sont essentiellement l=s strates contenant des populations denses de
Cerastoderma edule, Crepidula fornicata et/ou Mytilus edulis qui s’avérent 8tre les plus hétérogénes
mais aussi les moins étendues géographiquement).

Quoi qu'il en soit du gain de précision par rapport a l'allocation proportionnelle, le choix
d’'une stratégie d'allocation optimale avec un échantillon total (n) voisin de 300 a 400 stations de
prélévement permettrait d'obtenir un coefficient de variation voisin de 7 4 5% soit une précision
d’environ 15 & 10%. Il peut étre remarqué aussi qu'un échantillon total constitué uniquement de deux
stations par strate (n=136) fournirait un estimateur stratifié final de biomasse organique seche assez
imprécis : la précision serait d'environ 60% (CVpr0p=CVopﬁ=23%).

Relation CV% =f (1/n)
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Figure 13 : Relation entre le coefficient de variation (CV%) et le nombre total d’échantilion (n)
selon l'allocation proportionnelle et Pallocation optimale sous la contrainte m
supérieur ou égal a 2".
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Finalement, au vu des résultats de I'étude pilote, le plan adopté est un échantillonnage
stratifié aprés une allocation optimale de 'effort d’échantillonnage intra-strate, cet échantillon

intra-strate étant obtenu par un échantillonnage aléatoire par grappe comme défini par Cochran
(1977) ou Scherrer (1983).

Le laps de temps nécessaire au dépouillement des échantillons de I'étude pilote et la
disponibilité des moyens a la mer ont repoussé la période d'échantillonnage final du 10 mai 1984 au
22 juin 1984 (pour les tous derniers prélévements intertidaux) dont 10 jours bateau réalisés en mai
1984 en périodes de vives eaux uniquement. |l est alors évident que le respect de la nature des
estimateurs statistiques ne peut étre réalisé totalement du fait du décalage temporel entre I'étude
pilote et I'échantillonnage final :

- La population cible, c'est-a-dire I'ensemble des mollusques benthiques, posséde sa propre
dynamique d’évolution saisonniére. Lors de I'étude pilote réalisée en début de période hivernale les
peuplements benthiques estuariens n'ont pas encore subi les perturbations climatiques hivernales
alors que cela sera le cas lors de I'échantillonnage final. Au vu des variations saisonniéres relevées
chez différentes espéces estuariennes et présentées par exemple par Bachelet (1979, 1987), Le Bris
(1988) ou Robineau (1986) il est vraisemblable que la variabilité du parametre biomasse de tissus
secs sera différente entre ces deux périodes mais que le sens de variation dépendra de l'espéce, de
sa sensibilité aux perturbations climatiques hivernales et de son cycle saisonnier de reproduction et
de croissance. La conséquence directe peut en étre une augmentation de la variabilité intra-strate du
paramétre de biomasse.

- L'évaluation de la surface réelle N; d’une strate i est basée sur une configuration hivernale.
Cette évaluation est biaisée et ce biais est non détectable.

- La réalisation concréte de I'échantillonnage final in situ pose la difficulté de la
reconnaissance en temps réel de la nature granulométrique de I'échantillon : il s’agit ici de pouvoir
distinguer des types sédimentaires proches comme par exemple les types VS et FV définis par
Chassé et al., (1978). Chassé (1972) propose une technique rapide de granulométrie hydraulique par
comparaison avec des échantillons témoins. L'option choisie a été de sur-échantillonner certaines
zones géographiques pour lesquelles la position des stations de prélévement issue d’'un tirage
aléatoire intra-strate pouvait préter a confusion du point de vue de leur appartenance & une strate
sédimentaire ou & une autre. Le prélévement réalisé appartenant forcément a une strate donnée (mais
ceci est vérifié a posteriori par 'analyse granulométrique), il était préférable pour assurer la collecte
d'un nombre n; d'échantillons au moins égal a celui imposé par I'optimisation d’opérer de cette
maniére d'autant plus que le temps bateau était limité. Ceci aboutit donc & la réalisation de 370

stations de prélévement avec certaines strates légérement sur-échantillonnées comme indiqué dans
'annexe 2.

Cochran (1977) analyse d'ailleurs I'augmentation de la variance engendrée par une déviation
au plan d'optimisation : pour un nombre total d'échantillons fixé, si la répartition inter-strates réelle
des échantillons dévie de + 20 a 30% de ce qu'elle devrait étre par optimisation, l'augmentation de
variance attendue varie de +4 & +9%.

L'annexe 2 montre que le sur-échantillonnage ne concerne que 17 strates sur 68 dont 11
strates avec en théorie 2 stations de prélévement. Une estimation de I'augmentation de variance pour
un échantillon total de 370 stations de prélévements entre I'allocation optimale et allocation
réellement effectuée mais en tenant compte de la contrainte "n; supérieur ou égal a 2" fournit un écart
sur le coefficient de variation de +0,79% (6,01 au lieu de 5,22). L'écart est positif (perte de précision)
ce qui apparalt logique dans la mesure ol le sur-échantillonnage n'est pas dirigé vers les strates les
plus hétérogénes et les plus étendues mais est effectué avec le souci de respecter la typologie des
stations de prélévement. Cet écart est cependant faible.

2.3.3. CORRECTION D’UN BIAIS SUR LA BIOMASSE FRAICHE

La nécessité de pouvoir comparer les estimations de stocks des mollusques benthiques a
celles effectuées simultanément sur les cheptels ostréicoles (Bacher et al., 1986) impose I'emploi
d'une mesure de liiomasse fraiche in toto. Cette mesure peu précise ri'est pas recommandée dans le
cas des indices phsiologiques (Lucas & Beninger, 1985) mais est facil» d’emploi (Bodoy et al., 1986)
en particulier pour les mesures faites in situ lors de I'échantillonnagc des stocks d’huftres ou de
moules.
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Cette mesure est cependant inaccessible pour I'ensemble des mollusques benthiques mais
I'est pour I'espece Cerastoderma edule dont une population a été échantillonnée dans le but de
determiner les variations saisonniéres de sa composition biochimique (voir le chapitre 3).

A l'aide des relations "taille-poids frais total" établies sur une large gamme de taille de
Cerastoderma edule et en considérant les tailles et biomasses fraiches alcoolisées des individus de
cette espéce obtenues lors de I'échantillonnage final, il est possible d'obtenir une estimation du biais
introduit par la mesure des biomasses fraiches sur un mollusque formolé et conservé dans I'alcool : il
suffit de comparer la mesure de la biomasse fraiche alcoolisée et I'estimation correspondante de la
biomasse fraiche totale (Fig. 14). Le calcul du biais, rapport de deux variables aléatoires, s'est
effectué selon la méthode de I'estimateur rapport (Cochran, 1977) et l'intervalle de confiance associé
est construit aprés vérification de I'hypothése de normalité (Fig. 14).

En moyenne, une sous-estimation de 10 + 2% apparaft entre la mesure de biomasse fraiche
alcoolisée et la mesure de biomasse fraiche vivante in toto. Ce biais identifié sur I'espéce
Cerastoderma edule est supposé, jusqu'a preuve du contraire, pouvoir étre appliqué a I'ensemble de
la malacofaune benthique. Il en sera donc tenu compte dans la présentation des résultats de
biomasse fraiche qui seront corrigés de ce biais.

Estimation du biais sur biomasse totale
Cerastoderma edule (L)
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Figure 14 : Estimation du biais sur la mesure de la biomasse fraiche formolée et alcoolisée vis-
a-vis de la mesure de la biomasse vivante in toto (données obtenues sur
Cerastoderma edule).
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3. RESULTATS ET DISCUSSION

3.1. ESTIMATIONS DES STOCKS MALACOLOGIQUES

L'estimation des stocks réalisée du 10 mai au 22 juin 1984 comporte 370 stations de
prelevements réparties sur 68 strates (Fig. 15). En chaque station sont effectués deux prélévements de
0,1 m? et ils constituent par sommation I'unité d’échantillonnage de 0,2 m2.

Les résultats de I'estimation des stocks sont de deux ordres selon qu'il a été tenu compte de la
loi de distribution des données : dans le premier cas, les estimations sont faites sur les données brutes
et I'nypothése de normalité est supposee étre respectée; dans le second cas la loi de distribution des
données est approchée et une transformation leur est appliquée. Sont ainsi présentés les résultats pour
les quatre principales espéces suspensivores compétitrices des huitres (Cerastoderma edule, Mytilus
edulis, Crepidula fornicata et Solen marginatus), pour la principale espéce suspensivore-déposivore
(Macoma balthica) et I'espéce déposivore la plus abondante (Hydrobia ulvae).

3.1.1. ESTIMATIONS SUR DONNEES BRUTES

3.1.1.1. Niveau de ’estimation globale

Du fait de I'emploi de deux engins de prélévements (benne et quadrat) ayant chacun une
efficacité différente et introduisant chacun des biais différents, I'analyse des résultats se doit de
distinguer le type d'occupation du sol : les zones de culture (parcs ostréicoles et bouchots & moules) et
les zones hors culture.

L’'abondance globale des Mollusques benthiques non cultivés de substrats meubles oscille
entre 129 et 203 milliards d'individus : la quasi totalité (90%) de ces Mollusques se répartit en dehors de
la zone d’élevage (huftres ou moules). Le stock total exprimé en "biomasse totale fraiche" est compris
entre 12 700 et 19 200 tonnes pour un total de 15 900 tonnes. Exprimé en "biomasse de tissus secs
sans cendre”, ce stock total est estimé entre 660 et 1 100 tonnes pour un total de 870 tonnes. De méme
que pour les abondances, I'ensemble de la zone hors culture (estrans, chenaux et bassin subtidal)
représente 75% de cette biomasse totale non cultivée alors que la zone des parcs ostréicoles n’en
représente que 25%.

D'un point de vue methodologique, il faut noter que le coefficient de variation (CV%) des
estimations totales avoisine les 10-12% (Tab. 2). Cette valeur est plus élevéz que celle prédite par
I'optimisation (5-6% pour 370 stations) mais reste cependant dans le méme ordre de grandeur. En
revanche, les coefficients de variation des estimations intermédiaires (en fonction du type d’occupation
du sol) sont beaucoup plus variables : ils dépassent 20 & 48 % pour les parcs & huftres ou bouchots i
moules. Le niveau de ces valeurs dépend du nombre de stations réalisées pour chaque type
d’occupation du sol : 6 stations pour les bouchots, 64 pour les parcs & huitres et 300 pour la zone hors
culture (Tab. 2).

Ces données globales, ramenées & une valeur moyenne par unité de surface en km2, indiquent
une densité moyenne de 921 millions d'individus km2 et une biomasse moyenne de 88 tonnes fraiches
km2 ou de 4,8 tonnes séches sans cendre km=2. Geographiquement et selon la disposition en 7
superstrates adoptées (Tab. 1 et Fig. 11), les valeurs moyennes par unité de surface en km? (Fig. 16)
montrent qu’en densité, les zones intertidales (2, 3 et 7) et Charente (1) s’opposent a la partie centrale
du bassin : bancs sableux (5) et bassin subtidal (4) ; en biomasse les zones intertidales sud de
Marennes-Ronce (7) et d’Oléron (3) semblent les plus fertiles.

Ces valeurs moyennes multipliées par la surface de chaque superstrate, indiquent globalement
que la vasiére de I'Est (2) représente & elle seule plus de 55% de I'abondance totale, les secteurs
intertidaux vasiére de I'Est (2) et cote d’Oléron (3) réunis groupant 75% de I'abondance totale des
Mollusques non cultivés du bassin. En biomasse, la zone intertidale (2, 3 et 7) représente prés de 70 %
de la biomasse totale et la zone Nord subtidale (4) sous influence océanique directe en représentant 25
%. Finalement se distinguent deux grands groupes, d’une part la zone intertidale dans son ensemble (2,
3, 5 et 7) siége des fortes abondances et biomasses et d'autre part la zone subtidale ncrd (4) moins
fertile et les zones sous influences fluviales directes beaucoup plus pauvres comme I'estuaire de la
Charente (1) voire azoiques comme dans I'embouchure de la Seudre (6).
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Figure 15 : Localisation géographique des 370 stations du plan d'échantillonnage final du
10.05.1984 au 22.06.1984.






ESTIMATION ET CARTOGRAPHIE DES STOCKS

3.1.1.2. Niveau des estimations spécifiques

A I'échelle du bassin, 60 espéces de Mollusques ont été recensées (Tab. 3). Sont présentées
les 15 premiéres d’entre elles qui sont les plus abondantes ou prépondérantes en fonction de chaque
estimateur (Fig. 17).

Ainsi, Hydrobia ulvae semble & I'échelle du bassin I'espéce la plus abondante (Fig. 17 A) soit
129 + 37 milliards d'individus, c’est-a-dire 3 a 4 fois plus que I'ensemble des autres espéces réunies.
Viennent ensuite Abra tenuis (7,4 + 3,0 milliards), Mysella bidentata (4,9 + 2,4 milliards), Macoma
balthica (4,8 = 1,1 milliards), Nucula turgida, Abra nitida puis Scrobicularia plana et Cerastoderma
edule.

En biomasse, I'ordination des espéces se modifie mais les rangs specifiques sont presque
indépendants de ces deux modes d’expression soit en "biomasse fraiche totale (tonne)" (Fig. 17 B) ou
bien en "biomasse de tissus secs sans cendre (tonne)" (Fig. 17 C).

Les principales espéces sont pour les suspensivores :

Cerastoderma edule 5000 = 2 400 1. frais et 200 = 100 t. sec

Mytilus edulis 2900 + 1900 t. frais et 200 + 1901t. sec

Crepiduta fornicata 2000 + 1 000 t. fraiset 50 + 25t. sec

Solen marginatus 900 + 700t. fraiset 90 + 651. sec

Pour les mixtes suspensivores-déposivores :
Macoma balthica 850 + 620t fraiset 50 + 30t. sec

Pour les déposivores :
Hydrobia ulvae 1030 + 240t.fraiset 70 £ 151. sec

Pour les carnivores :
Hinia reticulata 590 + 200t.fraiset 45 + 15t sec

L'ampleur des intervalles de confiance & 95 % par exemple pour les abondances doit étre
notée, ce qui induit pour certaines espéces une estimation allant du simple au double parfois
quadruple. Il faut rappeler que I'échantillonnage a été concu de maniére a obtenir le maximum de
précision non pas spécifiquement mais pour I'estimation de la biomasse totale des Mollusques non
cultivés. Dans certains cas spécifiques, bien que le coefficient de variation global soit de l'ordre de 10 a
20%, l'intervalle de confiance varie du simple au double : cela provient de la formulation du degré de
liberté ou est introduite une pondération par la variance, la superficie et le nombre d’'échantillons de
chaque strate. Selon le poids donné a chacun de ces trois parametres, |'estimation du degré de liberté
pour une espéce pourra étre parfois égal & 1 ou 2.
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Tableau 3 : Liste des Mollusques, code et rang décroissant selon les estimations totales en
abondance (AB), en biomasse fraiche totale (BF) et en biomasse séche sans cendre

(BSLC).
Espece Code Rang Rang Rang
espece AB BF BSLC

Abra alba ABRAALB 16 40 39
Abra nitida ABRANIT 6 31 23
Abra ovata ABRAOVA 50 56 57
Abra tenuis ABRATEN 2 27 25
Actaeon tornatilis ACTATOR a9 57 56
Angulus tenuis ANGUTEN 17 23 24
Anomia ephippium ANOMEPH 47 45 45
Buccinum undatum BUCCUND 46 26 21
Calyptraea chinensis CALYCHI 48 55 54
Cerastoderma edule CERAEDU 8 1 2
Chamelea striatula CHAMSTR 30 24 30
Chiamys varia CHLAVAR 29 14 12
Corbula tgrbba_ CORBGIB 9 13 14
Crassostrea gigas CRASGIG 42 11 13
Crepidula fornicata CREFFOR 14 3 6
Cultellus pellucidus CULTPEL 51 50 52
Cylichna cylindracea CYLCCYL 18 35 33
Dentalium inaequicostatum DENTINA 12 15 19
Dentalium vulgare DENTVUL 25 33 37
Donax vittatus DONAVIT 44 47 51
Dosinia lupinus DOSILUP 45 42 42
Ensis siliqua ENSISIL 49 20 18
Epitonium clathrus EPITCLA 40 48 49
abulina fabuloides FABUFAB 26 38 38
Gibbula umbilicalis GIBBUMB 55 44 43
Haminea navicula HAMINAV 35 39 36
Hinia incrassata HINIING 24 28 29
Hinia reticulata HINIRET 1 7 7
Hydrobia ulvae HYDBULV 1 4 4
Littorina littorea LITTLIT 27 25 31
Lucinoma borealis LUCIBOR 41 37 40
Lunatia catena LUNACAT 36 21 22
Macoma balthica MACOBAL 4 6 5
a arenaria MYA.ARE 59 29 27
rtea spinifera MYRTSPI 53 53 55
ella bidentata MYSEBID 3 32 28

ilus edulis MYTIEDU 10 2 1
Nucula nucleus NUCUNUC 37 36 35
Nucula turgida NUCUTUR 5 12 10
Ocenebra erinacea OCENERI 52 46 48
Odostomia sp. ODOSSP1 57 60 60
Onoba vitrea ONOBVIT 21 51 47
Pandora inaequivalvis PANDINA 32 34 34
Parvicardium exiguum PARVEXI 58 58 58
Patella vuigata PATEVUL 56 54 53
Pharus legumen PHARLEG 38 17 11
Psammocola depressa PSAMDEP 54 43 44
Psammophila magna PSAMMAG 60 59 59
Retusa truncatula RETUTRU 15 41 41
Scaphander lignarius SCAPLIG 43 52 46
Scrobicularia plana SCROPLA 7 8 8
Solen marginatus SOLNMAR 23 5 3
gphaerocarqﬁum paucicostatum SPHAPAU 31 19 17
Sp.rsula ovalis SPISOVA 22 30 32
_,pisula_subtrunca:ja . SPISSUB 13 16 156
urbonilla elegantissima TURBELE 20 49 50
Turritella communis TURRCOM 19 10 16
Venerupis decussata VENEDEC 28 9 9
Venerupis puliastra VENEPUL 33 22 26
Venus verrucosa VENUVER 34 18 20
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Figure 17 : Niveau du stock total des 60 espéces de mollusques du bassin de Marennes-Oléron
(Vintervalle de confiance a 95 % est figuré et calculé sur les données brutes). Les
rangs spécifiques sont indiqués dans le tableau 3.
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J.1.2. ESTIMATIONS SUR DONNEES TRANSFORMEES

3.1.2.1. Relation moyenne-variance et loi de distribution

L'allure générale des relations moyenne-variance obtenues & partir des couples de valeurs
spécifiques montre que le coefficient de la loi de Taylor est proche de 1,5 pour les abondances et
proche de 1,8 pour les deux variables de biomasse (Fig. 18). Ceci aboutit & proposer comme exposant
de la relation y = x P (x donnée brute et y donnée transformée) une valeur de 0,2 pour les abondances

et de 0,1 pour les biomasses, ce qui est trés proche de la transformation logarithmique pour laquelle
p=0.

Relation Moyenne-variance

Relation Moyenne-variance
Abondanca dew 60 mollysques

Bomasss raiche des 60 modusques

Log variance!
Log tvarancel
=
L

Relation Moyenne-variance

Log iveriancal

Bicmasss sichs e candse 60 Molusquea

Variable

Abondance
Biomasse
fraiche
Biomasse
séche
sans.cendre

b
1,58 = 0,06
1,77 + 0,06

1,77 + 0,08

0,87
0,97

0,98

Variable

Abondance
Biomasse
fraiche
Biomasse
séche

Log inoyerna

sans.cendre

p (y=xP)
or
02

0,2

Figure 18 : Relation moyenne-variance pour les variables "abondance", "biomasse totale fraiche"

et "biomasse de tissus secs sans cendre" en considérant les 60 espéces de
mollusque.

L'utilisation d'une transformation logarithmique [logg(x+1)] pour les deux variables de
biomasse semble d'autant plus justifiée que les relations spécifiques moyenne-variance obtenues par
bootstrap pour les biomasses totales fraiches (mg) des six espéces les plus abondantes (Fig. 19 et Tab.
4) montrent que I'exposant de la loi de Taylor prend une valeur non différente de 2 sauf pour Solfen
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marginatus et Hydrobia ulvae. Pour ces deux espéces une transformation y = x 025 serait plus
adaptée (sur chacune des figures spécifiques apparaissent les effectifs des 60 tirages du bootstrap,
soient 10 tirages de 50, 100, 150, 200, 250 et 300 valeurs prises parmi les 370 valeurs possibles).

Tableau 4 : Transformation de données sur la variable "biomasse totale fraiche" aprés
détermination de la relation moyenne-variance.

Espéce Coefficient r2 Transformation
Cerastoderma edule 1,81 + 0,18 0,87 y= Log x
Miytilus edulis 1,98 £ 0,12 0,95 y= Log x
Crepidula fornicata 2,05 = 0,10 0,97 y= Log x
Solen marginatus 1,48 + 0,16 0,86 y=x0.25
Macoma balthica 1,74 £ 0,30 0,71 y= Log x
Hydrobia ulvae 1,58 + 0,16 0,87 y=x0,25

L'observation des histogrammes des fréquences (Fig. 20) montre qu'avec les valeurs nulles, la
loi de distribution de la variable "biomasse totale fraiche" appartient & la famille des lois binomiales
négatives. Cependant, sans les valeurs nulles qui représentent selon les espéces de 60% pour Macoma
balthica & 96% pour Solen marginatus des 370 valeurs et aprés transformation logarithmique des
données, il apparaft de forts écarts a la loi normale : aucun test de X2 d’ajustement a la loi normale
n'est validé.

Bien que le nombre d'observations non nulles soit relativement faible, il semble que les
distributions de fréquence du logarithme des biomasses totales fraiches (mg) soient plurimodales,
autrement dit avec plusieurs niveaux d'agrégation de la biomasse : par exemple pour Cerastoderma
edule un premier niveau proche de 1 g, un second proche de 10 & 100 g et enfin un troisidme niveau
supérieur a 1000 g. Cette structuration de la variable biomasse est & rapprocher de la dispersion
spatiale des espéces décrite par Reys (1971) ou par Bachelet (1987). Cet auteur analyse la dispersion
des abondances de nombreuses espeéces intertidales en relation avec leur éthologie alimentaire, les
périodes de recrutement, les contraintes hydrodynamiques et montre alors I'existence & petites
échelles spatiales d'une structure gigogne agrégative.

En définitive, I'analyse conjointe de la relation moyenne-variance et des lois de distribution
spécifiques met en évidence ;

- La nécessité de transformer les variables dont les lois de distribution s'apparentent aux lois
binomiales négatives.

- La transformation logarithmique adoptée permet au moins de stabiliser les variances mais
vraisemblablement pas aussi efficacement que la transformation 0,25 (pour Solen marginatus et
Hydrobia ulvae) comme notée par Reys (1971) entre la transformation log(x+0,5) et la transformation
racine cubique. Cependant la transformation logarithmique ne valide aucunement la condition de
normalité des données puisque celles-ci sont trés éloignées d'une loi log-normale et semble peu
adaptée pour les données avec beaucoup de valeurs nulles (Ibanez, 1971).

- Le niveau de la variance des données transformées (log) reste élevé, ceci en liaison
vraisemblablement avec la structure agrégative emboitée caractérisée ici & I'échelle spatiale du 0,2 m2.
Les tracés simulés (non figurés) des deux transformations y = log (x) et y = x 9:25 montrent d’ailleurs
que la stabilisation de la variance est d'autant moins bonne que la dispersion de la variable est grande
(cas de Hydrobia ulvae). lbafiez (1971) met alors en évidence I'effet de telles hétérogénéités spécifiques
lors d’analyse factorielle des données (A.F.C.) en regard de I'application uniforme de diverses
transformations & I'ensemble d’un jeu de données plurispécifiques : les analyses sont perturbées par
des espéces qui ont une variabilité trop différente des autres.

- En regard de la liaison efficacité des estimateurs directs-niveau de la variance des données
transformées, la stratification devrait permetire en abaissant le niveau de cette variance d'augmenter
cette efficacité. L'exemple de Cerastoderma edule pour lequel sont disponibles sur 3 strates (strates
10, 17 et 22) respectivement 31, 12 et 12 valeurs non nulles montre que (Fig. 21) méme si les variances
intra-strates sont plus faibles que la variance spécifique inter-strates, leur niveau reste similaire quelle
que soit la variable utilisée (abondance, biomasse totale fraiche, biomasse séche sans cendre). En
revanche, le niveau des variances intra-strates pour le paramétre biomasse de tissus secs sans cendre

étant le plus faible, cela indiquerait que l'efficacité des estimateurs directs pour ce paramétre serait la
plus élevée.
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3.1.2.2. Niveau de I’estimation globale

L'approximation des distributions de fréquences des données brutes par la loi normale et les
transformations de données adaptées aux approximations des lois lognormale et delta sont appliquees
sur les données intra-strates. Les résultats totaux sont ensuite obtenus par sommation des résultats par
strates (Tab. 5).

En abondance, les estimations globales sur données brutes (approximation normale) sont 2
fois plus faibles que celles obtenues par les deux autres transformations alors que le niveau des
variances reste similaire. Pour le paramétre "biomasse totale fraiche", I'approximation lognormale
fournit des estimations de 2 & 4 fois plus élevées et aussi moins précises que pour les deux autres
transformations. En revanche, pour le paramatre "biomasse de tissus secs sans cendre" les estimations
sont similaires, I'approximation par une loi delta fournissant I'estimation la plus précise. La meilleure
efficacité des estimateurs directs (approximation normale) obtenue dans ce cas est & relier a un niveau
des variances beaucoup plus faible que pour les deux autres paramétres.

Tableau 5 : Estimation globale (toutes espéces de la malacofaune), écart type (Ec. type) et
coefficient de variation (CV%) selon les approximations loi normale, loi lognormale et

loi delta.
Approxim. Espéces Total Ec. Type CV%
Abondance (milliard)
Normale Toutes 166,2 18,0 11,8
Lognormale Toutes 364,0 16,1 44
Delta Toutes 312,2 14,7 4,7

Biomasse totale fraiche (tonne)

Normale Toutes 15942 1599 10,0
Lognormale Toutes 70287 10238 14,6
Delta Toutes 31092 3702 11,9
Biomasse séche sans cendre (tonne)

Normale Toutes 875 104 11,9
Lognormale Toutes 1164 78 6,7
Delta Toutes 815 43 53

3.1.2.3. Niveau des estimations spécifiques

Les estimations spécifiques permettent de préciser l'origine des écarts précédemment
observés (Tab. 6).

En abondance, ces écarts sont directement imputables & I'espece Hydrobia ulvae qui
représente de 80 & 90% de I'abondance globale. Pour les autres espéces, les transformations de
données nécessaires aux approximations par les lois lognormale et delta minorent les variances et
dans une moindre mesure les estimations totales mais ces derniéres restent dans le méme ordre de
grandeur que I'estimation sur les données brutes : les coefficients de variations sont alors de 2 a 5 fois
plus faibles sauf pour Cerastoderma edule.

La comparaison des résultats pour le paramétre “biomasse totale fraiche" est plus difficile : la
transformation logarithme majore fortement les estimations brutes d’un facteur 2 & 10 selon les espéces
alors que pour I'approximation par la loi delta tous les cas de figure se présentent (minoration,
majoration et égalité des estimations du fait de la valeur des écarts types). Sauf exception pour
Crepidula fornicata, les estimations sur les données transformées sont plus précises.

Les résultats selon le parametre "biomasse de tissus secs sans cendre” sont beaucoup plus
homogénes sauf pour I'espéce Hydrobia uivae. Au vu des valeurs des écarts types, les estimations sur
données brutes et sur données transformées sont globalement identiques. En particulier, la
relativement bonne efficacité des estimateurs directs vis-a-vis des estimateurs de la loi delta comme
indiqué par Pennington (1986) est & mettre en liaison avec le faible niveau des variances ici obtenues
(qui découlent des faibles variances intra-strates). Ceci est d’autant plus net par rapport au paramétre
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"biomasse totale fraiche" qui fournit des variances spécifiques intra-strate 100 a 1500 fois plus fortes et
donc des estimateurs directs moins efficaces.

Tableau 6 : Estimations spécifiques, écart type (Ec. type) et coefficient de variation (CV%) selon
les approximations par loi normale, loi lognormale et loi delta.

Abondance (million)

Approxim, Espéce Total Ec. Type CV%
Normale CERAEDU 2233 401 17,9
Lognormale 2060 213 10,3
Delta 1627 205 12,6
Normale MYTIEDU 1299 410 31,6
Lognormale 879 54 6,1
Delta 662 42 6,3
Normale CREPFOR 471 123 26,1
Lognormale 374 37 9.9
Delta 350 37 10,7
Normale SOLNMAR 67,3 26,2 38,9
Lognormale 57,2 4,3 7.5
Delta 57,2 6,8 11,9
Normale MACOBAL 4825 523 10,9
Lognormale 5382 287 53
Delta 5039 265 53
Normale HYDBULV 128940 17850 13,8
Lognormale 326011 16071 4,9
Delta 281321 14661 5,2

Tableau 6 (suite) : Estimations spécifiques, écart type (Ec. type) et coefficient de variation (CV%)

selon les approximations par la loi normale, la loi lognormale et la loi delta.

Biomasse totale fraiche (tonne)

Approxim. Espéce Total Ec. Type CV%
Normale CERAEDU 5006 1096 21,9
Lognormale 25184 5196 20,6
Delta 7565 1090 144
Normale MYTIEDU 2887 939 325
Lognormale 2903 405 139
Delta 1355 92 6,8
Normale CREPFOR 2025 476 23,5
Lognormale 20774 8751 42,1
Delta 9028 3486 38,6
Normale SOLNMAR 862 300 34,8
Lognormale 1307 289 22,1
Delta 377 70 18,5
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Normale MACOBAL 834 144 17,3
Lognormale 3064 397 13,0
Delta 2476 245 10,0
Normale HYDBULV 1030 119 11,6
Lognormale 6827 441 6.5
Delta 5654 390 6,9

Tableau 6 (suite) : Estimations spécifiques, écart type (Ec. type) et coefficient de variation (CV%)
selon les approximations par la loi normale, la loi lognormale et la loi delta.

Biomasse des tissus secs sans cendre (tonne)

Approxim. Espéce Total Ec. Type CV%
Normale CERAEDU 196 45 22,9
Lognormale 338 57 16,8
Delta 187 28 15,2
Normale MYTIEDU 200 83 41,6
Lognormale 137 19 14,1
Delta 80 11 13.9
Normale CREPFOR 50 12 24,2
Lognormale 124 44 35,5
Delta 80 24 299
Normale SOLNMAR 88 32 36,7
Lognormale 73 15 20,5
Delta 42 8 19,2
Normaie MACOBAL 52 9 17,2
Lognormale 89 9 9,7
Delta 85 8 8,8
Normale HYDBULV 72 8 10,5
Lognormale 183 9 4,8
Delta 168 9 52

3.2. CARTOGRAPHIE DES STOCKS MALACOLOGIQUES

3.2.1. PROTOCOLE STRATIFIE

Les principaux Mollusques du bassin, selon le critére "biomasse de tissus secs sans cendre"
sont les suspensivores Cerastoderma edule, Mytilus edulis, Crepidula fornicata et Solen marginatus
puis les suspensivores-déposivores Macoma balthica et Scrobicularia plana. En effet, le terme
“compétiteur trophique” fait référence au groupe d'espéces possédant une éthologie alimentaire
similaire a celle de I'huftre cultivée Crassostrea gigas, c’est A dire les suspensivores. Il est cependant
nécessaire d'étendre ce terme a I'ensemble des espéces dont le régime alimentaire est mixte,
suspensivores-déposivores. Ces especes sont principalement Macoma balthica et Scrobicularia plana
qui du fait de leur abondance dans les milieux intertidaux charentais représentent un potentiel de
compétition trophique non-négligeable pour les huitres.

Les résultats concernant ces 6 espéces (13 autres espéces sont présentées en annexe 3) sont
exprimés sous trois formes :

- La répartition géographique des espéces se référe a des cartes d'abondance et de biomasse
de tissus secs sans cefire rapportées & une surface de 1 m2.

- La dispersion c'e ces densités (numériques et pondérales) selon un double gradient édapho-
climatique se réfere a un second type de diagramme qui les relie, d’'une part aux types édaphiques
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définis par Chassé & Glémarec (1976) et, d’autre part, aux niveaux bathymeétriques ou hypsométriques.
Ces derniers sont définis par la cote marine dont la référence s'établie par rapport au niveau des plus
basses mers de vives eaux. Les types édaphiques sont appréhendés par le biais du taux de pélites
(particules dont la taille est inférieure a 63 pm).

- Les structures démographiques sont basées sur la mesure de la plus grande dimension de la
coquille (longueur). Ces structures démographiques sont pondérées par la surface réelle des zones
géographiques (superstrates de 12 7) et exprimées pour 1000 individus. Cette pondération permet de
rendre compte de la structure démographique totale d'une espéce dans I'ensemble du bassin de
Marennes-Oléron.

3.2.1.1. Cerastoderma edule

La plupart des estrans du bassin de Marennes-Oléron abrite la communauté a Macoma
balthica (Thorson, 1957). Dans cette communauté, le faciés a Cerastoderma edule domine notamment
sur la cote Est d’Oléron, de Boyardville au Chéteau d'Oléron, ainsi que sur les estrans du Sud du
bassin, Marennes et Ronce-les-bains (Fig. 22 A, B). Certaines des populations de "Sourdons” sont
situées dans des herbiers intertidaux a Zostera noitii (Chéateau d’'Oléron ou Ronce-les-Bains ol la
densité des plants de zostére a régressé entre 1985 et 1989.

Les densités et les biomasses moyennes de Cerastoderma edule sont de 65 + 240 ind. m2 et
de 6 + 26 g m2 (Fig. 22 C, D) pour des maxima de 825 ind. m?2 et 82 g m2. La position
hypsométrique de C. edule se situe entre 0 et +4 m cote marine. C’est une espéce ubiquiste se
répartissant depuis les sables fins SF (0 a 5% de pélites) jusqu'aux vases sableuses VS (40 a 85% de
pélites) (Fig. 22 C, D).

L'analyse des structures démographiques (Fig. 22 E) indique que les populations de C. edule
situées dans les sédiments sableux sont composées d’au moins 4 groupes d’dge : @ Marennes (7) et
sur la céte d'Oléron (3) les juvéniles ou GO de taille inférieure & 5 mm sont déja présents en mai 1984
les individus dgés d’'une année ou G1 font entre 10 et 22 mm, les G2 entre 22-28 mm et les individus‘
agés de plus de 3 années ou G3* ont une taille supérieure @ 28 mm. A contrario, I'analyse de la
structure démographique de la population de la vasiére de I'Est (2), appuyée par I'examen des stries
d'arrét de croissance des coquilles montre une moins bonne croissance dans ce type de sédiment
vaseux : les GO de tailles inférieures a 9 mm puis les G1 entre 10-15 mm et les G2 entre 17-24 mm. De
plus des niveaux de densités beaucoup plus faibles accompagnent ces baisses de performances de
crolssance. Enfin, seuls quelques juvéniles de 1 & 3 mm apparaissent dans les deux zones estuariennes
de Charente (1) et de Seudre (6).

3.2.1.2. Mytilus edulis

La moule Mytilus edulis est cultivée sur bouchots dans le bassin de Marennes-Oléron :
bouchots de St-Froult & 'Est, bouchots de Charente a I'embouchure de la Charente et bouchots de
Boyardville sur la Cote Nord-Est d'Oléron (Boromthanarat, 1986 et Boromthanarat & Deslous-Paoli
1988). Cependant, Mytilus edulis se caractérise par une trés forte variabilité de ses recrutements’
annuels (Boromthanarat et al., 1987). Ceux-ci sont parfois, comme au cours du printemps-été 1981
exceptionnellement massifs (Massé & Lagardére, 1981) et donnent lieu & un développement général de
nombreuses mouliéres naturelles. Les mesures de régulation adoptées par les ostréiculteurs sont alors
variables selon le stade de développement de I'espéce : éradication du naissain de moule fixé sur les
structures ostréicoles par brllage et péche active des stades adultes de taille marchande fixés en
bancs compacts sur tout substrat coquillier ou rocheux des zones intertidales. Ces bancs compacts
apparaissent au printemps 1984 localisés principalement au centre du bassin (Fig. 23 A, B).

Les niveaux de densité et de biomasse de Mytilus edulis sont trés variables : moyennes 115 +
280 ind. m~2 et 20 + 55 g m'2, maxima de 1100 ind. m'2 et 250 g m2 soit 2,8 kg total frais m2. Deux
cas particuliers sont a noter :

- Les bouchots de St-Froult a I'Est ol des grappes de moules se détachent des bouchots et
tombent dans des vases pures a Abra nitida, Nucula turgida, Sternaspis scutata. Ce sont ies deux
points maximaux situés dans les vases pures (Fig. 23 C, D). Ces moules ne sont pas récupérées pai les
mytiliculteurs.

- Les moules des gisements naturels qui se développent en grappes sur des supports
intertidaux. Ces moules de gisements naturels seront dans leur quasi totalité ramassées par les
pécheurs & pieds. Les deux points maximaux (Fig. 23 C, D) situés dans des sédiments de sables fins SF
proviennent du centre du bassin (Banc de Martin et Rocher de la Mortanne).
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Figure 23 : Répartition géographique des densités (A) et biomasses (B), dispersion édapho-
climatique des densités (C) et biomasses (D) et structure démographique (E) de
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L'analyse des structures démographiques dégage aussi ces deux particularités.

- Pour les bouchots de St-Froult (2), la structure est quasi unimodale. Ces individus de 25-35
mm sont d'apres les courbes de croissance des moules de ces bouchots établies par Boromthanarat
(1986) des individus 4gés de 1 an provenant du recrutement de 1983 (Fig. 23 E).

- Pour les moules des gisements naturels, la structure démographigue de la cote d’Oléron (3)
est plus nettement plurimodale. Cela refléterait soit la présence de plusieurs classes d'dge (au moins
trois) soit des conditions de croissance densité-dépendante différentes tout le long de ces estrans
comme le suggere Boromthanarat (1986) a partir de I'observation de la variabilité de la croissance inter-
bouchots. En revanche, les structures démographiques unimodales des zones 4 et 5 (zone Nord
subtidale et bancs intertidaux au centre du bassin) sont vraisemblablement composées par le méme
recrutement de 1983.

- Sur I'ensemble du bassin, il apparait déja un début du recrutement de 1984 : ce sont des
juvéniles de 1 a 5 mm (Fig. 23 E).

3.2.1.3. Crepidula fornicata

Dans le bassin de Marennes-Oléron, la notion de "compétiteurs des Mollusques d'élevage" a
chronologiquement pris tout son sens depuis la fin des années 1970 du fait du développement excessif
du gastéropode Crepidula fornicata L. (Deslous-Paoli, 1985). Crepidula fornicata Gastéropode
Prosobranche de la famille des Calyptraeidae (Fretter & Graham, 1981) est originaire de la cote
atlantique Nord-américaine. Cette espéce est apparue en Angleterre vers 1880 i la faveur d'un transfert
d’hutres Crassostrea virginica (Mc Millan, 1938). Crepidula fornicata a ensuite progressé le long du
littoral du continent européen, Manche et Atlantique jusqu’au bassin d’Arcachon (Bachelet et al., 1980)
et a envahi la plupart des centres ostréicoles d’Europe (Korringa, 1951; Deslous-Paoli, 1985) ou sites de
production conchylicoles comme la rade de Brest (Coum, 1979) ou le golfe normano-breton (Quiniou &
Blanchard, 1987).

Outre la compétition trophique avec les huitres d’élevage, la compétition spatiale avec les
huitres cultivées s'est traduite et se traduit encore dans le bassin de Marennes-Oléron par la présence
de nombreux bancs compacts de crépidules situés pour I'essentiel dans le centre du bassin et au
voisinage des basses mers de vives eaux (Deslous-Paoli, 1984, 1985). Ces bancs en fixant la vase en
suspension, rehaussent les fonds et constituent une véritable entrave 3 la navigation ostréicole.

Des mesures de régulation, de type éradication, sont alors appliquées depuis les années 1980
pour freiner I'expansion de cette espéce (Deslous-Paoli, 1984) et se sont appuyées sur des estimations
de stocks. Dés 1981, une premiére estimation des stocks de Crepidula fornicata a été entreprise
(Massé & Lagardére, 1981), en paralléle aux enquétes de terrain concernant le taux d'infestation des
parcs ostréicoles menées par la section régionale du C.I.C. de Marennes-Oléron. Massé & Lagardére
(1981) indiquent que la répartition géographique de Crepidula fornicata dans le bassin de Marennes-
Oléron était limitée & I'infralittoral exondable avec cependant trois secteurs plus infestés : bancs de
Charret et Craze, la Courante d'Oléron et le gisement de I'Estrée. Les maxima de densité et de
biomasse étaient de I'ordre de 2900 ind. m2 et 5 kg sec m2.

Ces premiéres estimations ont permis la mise en place au printemps 1983 d’'une opération de
dragage des bancs les plus infestés, opération qui s'est renouvelée depuis (Données Section régionale
C..C. de Marennes-Oléron, Tab. 7). En particulier, la découverte d'un nouveau gisement sur
Lamouroux-Est a partir des estimations de stocks réalisées en 1984 a conduit & une opération de
dragage sur ce secteur en fin 1984 (Tab. 7).

Tableau 7 : Tonnages prélevés de crépidules mortes et vivantes par les opérations de dragage
dans le bassin de Marennes-Oléron de 1980 a 1988. Détail non disponible (-).

Année z 1980 1981 1982 1983 1984 1985 1986 1987 1988

Tonnage : 160 0 450 1543 700 1100 400 530 380

Secteur géographique

Charret : 160 0 450 990 100 - - - -

Courante g 0 0 0 553 150 - - 4 =
Lamouroux Est : 0 0 0 0 450 - 3 - o
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Pour le printemps 1984, les cartes de répartition de Crepidula fornicata en densité et biomasse
(Fig. 24 A, B) révélent en effet 'apparition de deux nouveaux secteurs infestés par rapport aux
prospections de Massé & Lagardére (1981), Lamouroux-Est (au centre) et le rocher de la Traversenne
(au Nord-Ouest) alors que les taux d'infestation des bancs de Charret et Craze (au centre du bassin)
ont nettement diminué. Les maxima de densité et de biomasses sont de 840 ind. m et 122 g m™2 pour
des moyennes de 185 + 490 ind. m2 et 24 + 70 g m'2, Ces valeurs moyennes avec de trés forts
intervalles de confiance indiquent qu'au sein des bancs compacts de cette espéce la répartition des
individus et des chaines d'individus est agrégative, caractéristique déja notée par Deslous-Paoli (1985)
sur ce méme banc de Charret ou par Coum (1979) en rade de Brest.

La variabilité géographique des structures démographiques de Crepidula fornicata des
échantillons de mai-juin 1984 réveéle I'influence des opérations de dragages (Fig. 24 E) :

- Pour la vasiére de I'Est (zone 2) qui inclue les bancs infestés de Charret et Craze, la structure
de la population est déséquilibrée. Il y a absence d'individus de taille supérieure a 50 mm alors que
Deslous-Paoli (1985) observait en 1981 et 1982 sur Charret des individus de 50 a 95 mm agés de plus
de 3 années. Cette caractéristique est sans aucun doute le résultat des opérations de dragages de 1982
et 1983 qui tout en ne détruisant pas la population ont éliminé beaucoup de coquilles mortes, supports
pour les juvéniles, et la totalité des individus &gés de plus de 1 an soit les tailles supérieures a 30 mm.
Deslous-Paoli (1985) indique que la reproduction commence dés 2 ans pour une taille supérieure a 25-
30 mm.

- Pour le secteur Lamouroux Est (zone 5), 30% des individus ont une taille de 10 a 23 mm et
70% une taille de 23 & 51 mm. D’aprés les courbes de croissance établies par Deslous-Paoli (1985), les
premiers seraient 4gés de 1 an, les seconds de 2 ans. Ces individus de 2 ans sont issus du recrutement
d’octobre 1982 comme décrit par Deslous-Paoli (1985) sur le banc de Charret. Massé & Lagardere
(1981) lors des prospections de juillet 1981 n'observaient pas de crépidules sur ce banc, ce qui est
vérifié a posteriori par 'absence d'individus de plus de 50 mm de longueur curviligne et agés de plus de
2 ans dans cette structure démographique.

- Pour le secteur de la Courante d’Oléron (zone 4), il y a aussi absence d’individu de plus de 53
mm ce qui attesterait de l'efficacité des opérations de dragage de 1983 sur les cohortes agées.
Cependant, cette structure démographique différe de celle des bancs de Charret et Craze par une forte
prépondérance des individus de 30 & 45 mm. Ce sont des individus issus du recrutement de 1982 qui
se sont développés malgré les opérations de dragage de 1983.

3.2.1.4. Solen marginatus

Dans le bassin de Marennes-Oléron, Solen marginatus est uniquement observé dans le Nord
du bassin dans I'étage infralittoral exception faite de I'unique individu observé sur estran dans le sud du
bassin (Fig. 25 A, C). Chassé (1972) précise que sur les estrans de la baie de Morlaix, Solen marginatus
est préférentiellement situé en dessous du niveau de basse mer de morte eau (+2 4 +3 m cote marine).

Les densités et les biomasses moyennes sont de 10 + 16 ind. m~etde 13 + 19 g m2 pour
des maxima de 35 ind. m2 et 42 g m2 dans I'étage infralittoral non exondable (Fig. 25 C, D).

La dispersion de Solen marginatus selon le double gradient édapho-climatique (Fig. 25 C, D)
laisse supposer une interaction positive entre ces deux facteurs : plus la position bathymétrique
diminue et plus la tendance vers des sédiments propres s'affirme. L'analyse des stations prospectées
montre aussi que ces sédiments plus propres sont aussi plus hétérogenes (type SHV) ce qui
correspond aux descriptions de Hily (1976) pour cette espéce dans les Pertuis charentais.

En regard des courbes de croissance de Solen marginatus citées par Chassé (1972), les
individus récoltés de taille 60 & 160 mm auraient de 3 & plus de 10 années (Fig. 25 E).

3.2.1.5. Macoma balthica

A large répartition géographique dans les eaux tempérées froides des cotes Est-américaines
(Nichols & Thompson, 1982), Nord-américaines et européennes, la limite Sud de I'aire de répartition de
Macoma balthica semble étre la Gallice en Espagne du Nord (Hernandez Otero & Jimenez Millan,
1972). Présente sur les vasiéres des estuaires européens, Macoma balthica se répartit sur I'ensemble
des estrans du bassin de Marennes-oléron (Fig. 26 A, B) avec une nette préférence pour la vasiére de
I'Est, de Fouras au port du Chapus-Bourcefranc (87 % de la population totale du bassin y est présente).
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Cette espece colonise aussi |'estuaire interne de la Charente en position subtidale (Fig. 26 A, C,
E). Sur les vasiéres de I'Est (zone 2), alimentées par les apports détritiques de la Charente, Macoma
balthica, espéce a régime alimentaire mixte suspensivore-déposivore, y présente entre +2,5 et +3,5 m
cote marine des maxima de densités et de biomasses : 600 ind m2 et 6 g m2 pour des sédiments de
vases pures (Fig 26 C, D). Muus (1967) observe une répartition tout & fait analogue dans les estuaires
danois.

En s'appuyant sur les études démographiques réalisées dans les estuaires de la Loire
(Robineau, 1986) et de la Gironde (Bachelet, 1979), il est possible d'indiquer que plus de 80% de la
population de la vasiére de I'Est est d4gée de moins de 3 années (Fig. 26 E). Une situation tout-a-fait
similaire est décrite par Bachelet {(1979) au Verdon, dans l'estuaire girondin pour une période
printaniére. Ses deux études indiquent aussi que sous nos latitudes, la longévité maximale de Macoma
balthica est d'une dizaine d'années, la taille maximale observée étant de 18,8 mm en Gironde, 23,4 mm
en Loire pour 21,2 mm a Marennes-Oléron. Concernant la reproduction de Macoma balthica sur les
cotes altantiques frangaises, la période de ponte est étalée sur I'été et I'automne en Gironde (Bachelet,
1979) et semble restreinte a I'été dans I'estuaire de la Loire (Robineau, 1986).
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De nombreuses études, i.e. Newell (1965), Beukema (1973) ou Bachelet (1979) ont mis en
évidence une ségrégation spatiale des divers groupes d'age de Macoma balthica selon un gradient
bathymétrique-hypsométrique. Cette ségrégation spatiale résuite de divers phénomenes qui agissent
en interaction : hydrodynamisme, exigences édaphiques du recrutement (Desprez et al., 1991),
exigences écophysiologiques différentes selon I'dge, compétition trophique ou spatiale intra-spécifique
(Rhoads & Young, 1970) ou inter-spécifique et présence de bactéries comme support trophique
(Tunnicliffe & Risk, 1977).

Cette ségrégation spatiale ressort aussi des observations réalisées dans I'ensemble du bassin
de Marennes-Oléron (Fig. 27) qui montrent que les divers groupes d'dge n'ont pas une répartition

homogene selon ce gradient : les cohortes les plus 4gées seraient prépondérantes sur les hauts
niveaux intertidaux (+2 m & +4 m).

3.2.1.6. Scrobicularia plana

Scrobicularia plana apparait dans le bassin de Marennes-Oléron principalement dans des
sédiments intertidaux de vases pures ou vases sableuses bien qu’elle puisse étre observée en position
subtidale en Charente comme notée au Danemark par Rasmussen (1973) ou dans la Wadden Sea par
Wolff (1973). Cependant, la présence anormale de Scrobicularia plana au Nord du banc de Lamouroux
est consécutive 3 la localisation d'un site de dépdts de dragage de sédiments intertidaux en
provenance du chenal d’accés du port du chateau d’Oléron (c6te Est d’Oléron).

Les densités et les biornasses moyennes de Scrobrculana plana sont de 62 + 300 ind. m2 et
de 0,7 + 2,5 g m*2 pour des maxima de 960 ind. m2 et 7 g m2 dans les vases pures intertidales sous
influence de dessalures (Fig. 28 A, B). En particulier, la présence d’'une zone de péche active de
Scrobicularia plana dans I'emtouchure de la Seudre peut &tre citée.

L'interprétation des structures démographiques en regard des données acquises en Gironde

(Bachelet, 1979) ou en Loire (Rebineau, 1986) permet de préciser que les individus de plus de 35 mm
de longueur sont au moins 4gés de 4 4 5 ans.

- 56 -



ESTIMATION ET CARTOGRAPHIE DES STOCKS

| Densted - E(Taux de Pélites, Cote marine) C

Scrobicularia plansa

100{-
= o~ -
. —
- 8O-
i ) L
- F
" 60~
] L
= -
-
5 n 40—
= N
A 100
= Zﬂ‘:- x
I~ T
i 0
wl
Pcrobieulacia ;1“\] e = 3 P
COTE MARINE en metre 5
DENSITE
ind / 0.1 m2 Ly
Tissu Sec sans Cendre= f(Taux de Pelites, Cote marine) [)
b I tad |,
O 10 ind
O 100 ind
H T 4 "2 750 __Scrobicularis plana
" L.
b i b
_ 600
s [
~4§50 |~
%0 3
- -
:300 -
= | 100
g 15 !
o
= E
0
=3
5 3 qO P
COTE MARIRNE en metre *
Scrobicularia plana E
i
[ ]
-
=
L] L
Scroblcularia o 150
— plana o S¥=ca sy =—n- -
BIOMASSE " o
SECHE-CENDRE et = = Z
mg / 0.1 w2 100 4
—l. -~ 0
=
i wg : N
- ] o B S e S
. tou = @ / ‘ E
O 100 ug = s e
- | O ! LE!:I:B =l b am =
O 1000 mg = 9 -
i 1] 5 fa 15 20 25 30 35 40 45
S B e e e e ——————_ |}

2 T

Longueur totale (mm)

Figure 28 : Répartition géographique des densités (A) et biomasses (B), dispersion édapho-
climatique des densités (C) et biomasses (D) et structure démographique (E) de
Scrobicularia plana dans le bassin de Marennes-Oléron.



ESTIMATION ET CARTOGRAPHIE DES STOCKS

Un début de recrutement (individus de 1 2 3 mm) apparait en Seudre (zone 6) alors que les
individus de 5 a 10 mm observés en abondance en Charente (zone 1) ou sur la vasiére de I'Est (zone 2)
sont issus du ou des recrutements de I'année 1983.

En effet, Bachelet (1981) précise qu'en Gironde Scrobicularia plana posséde deux périodes de
reproduction (février-avril et juin-septembre) alors que Robineau (1986) indique qu'en Loire la
reproduction de Scrobicularia plana serait uniquement centrée sur I'été. Une analyse a plus large
échelle géographique montre que les populations nordiques vraisemblablement & partir de I'estuaire de
la Loire (Robineau, 1986) possédent une stratégie de reproduction univoltive alors que les populations
plus méridionales sont bivoltines voire trivoltines (Essink et al., 1991).

3.2.2. PROTOCOLE KRIGEAGE

Quatre critéres caractérisent la répartition géographique du stock des Mollusques
suspensivores dans le bassin de Marennes-Oléron (Fig. 29) :

(1) une relativement large couverture spatiale du bassin, (2) une forte pluri-spécificité, (3) une
forte hétérogénéité spatiale et (4) une répartition géographique interspécifique quasi disjointe.

Malgré I'absence d'un échantillonnage systématique, la stratification initiale liée & une allocation
des préléevements permet d'obtenir une couverture spatiale relativement homogéne du bassin de
Marennes-Oléron exception faite notamment de I'embouchure de la Charente. Cependant, sur les 370
stations prospectées, 87 stations ne présentent pas de suspensivores. La pluri-spécificité de ce stock
est attestée par la présence de 26 espéces dont 4 essentielles, c’est & dire Cerastoderma edule,
Crepidula fornicata, Mytilus edulis et Solen marginatus dont les dispersions spatiales ont été illustrées
ci-dessus (Figs. 22 & 28). Une trés forte variabilité spatiale des biomasses apparaft essentiellement au
centre du bassin de Marennes-Oléron avec les bancs compacts de Crepidula fornicata et des
abondances trés localisées de Mytilus edulis.

La variable "biomasse des suspensivores", préalablement transformée en Logqg (biomasse+1),
est alors considérée comme la réalisation unique d'une fonction aléatoire (F. A.).

Cinq étapes caractérisent I'analyse du krigeage (Delhomme, 1978) :

3.2.2.1. Etude structurale

Il s’agit de déterminer I'ordre k de la F.A. qui valide I'hypothése intrinséque (seuls les
accroissements d’'ordre k de cette fonction doivent valider I'hypothése de stationnarité d’ordre 2). Les
tests effectués permettent de considérer la variable Logq (biomasse + 1) comme une fonction aléatoire
intrinséque généralisée d'ordre 0 (F.A.l. 0) dont la fonction de covariance généralisée comporte un
terme linéaire et une pépite égale & 1,89. L'échelle d'observation de cette structure (taille des
voisinages) est de 1 & 2 Km.

3.2.2.2. Variogramme expérimental et modéle d’ajustement

Etant donné le grand nombre de prélévements et le rayon des voisinages défini précédemment,
un pas de 0,8 Km est retenu pour estimer le variogramme expérimental (Fig. 30). Une certaine tolérance
est cependant considérée du fait de I'irégularité du plan de sondage.

Le variogramme isotrope (toutes directions confondues) présente une régularité proche d'un
processus stationnaire (Fig. 30 A). Ce variogramme est ajusté par deux modéles sphériques emboftés,
le premier ayant une portée de 1,8 Km et le second une portée de 5,2 Km (la portée représente la
distance a partir de laquelle il y a plus de corrélation entre deux prélévements). L'effet de pépite a été
estimé a 1,5 soit 52% de la variance des observations. Le palier de 2,89 est voisin de la variance des
observations. La nature composite de la variable biomasse de tissus secs sans cendre (pluri-spécificité
du stock des suspensivores) pourrait expliquer la présence de ces deux structures emboitées.

Tableau 8 : Moyennes des valeurs et variances de krigeage obtenues aux noeuds du réseau
maillé (500 m x 500 m) selon les modéles étudiés pour le groupe des suspensivores.

Modéle testé Moyenne Variance
(suspensivore) ponctuelle ponctuelle
FALO 2,141 2,337
Variogramme isotrope 2,144 2,279
Variogramme anisotrope 2,135 2,040
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Les probléemes d’anisotropie peuvent aussi y concourir dans la mesure ol chaque structure
emboitée privilégierait un axe géographique. La construction de variogrammes anisotropes (Fig. 30 B,
C, D) permet de prendre en compte ces problémes d’anisotropie dans la structure spatiale. Il existe en
effet deux directions privilégiées (Fig. 30 B) : un axe Est-Ouest (portée de 2 Km) et un axe Nord-Sud
(portée de 5 Km). L'emboitement de deux structures s’ajuste correctement a ce variogramme 0°-90° si
la différence de portée est représentée par une anisciropie géométrique (I'axe Nord-Sud a 90° est
contracté d’'un facteur 2). L'interprétation de ces portées peut se faire en regard de la configuration
géographique des estrans orientés Est-Ouest (au dela d'une distance de 2 Km dans cette direction
deux points ne sont plus corrélés) et de la zone Nord subtidale du bassin orientée Nord-Sud (Fig. 29).

L'anisotropie permet de diminuer la valeur de la pépite qui est égale a 1 et ne représente plus
que 35% de la variance des observations. Le krigeage ponctuel est alors plus précis d'environ 10%
(Tab. 8).

3.2.2.3. Krigeage expérimental et tests de validation

Le krigeage expérimental permet de valider le modele retenu en tenant compte de voisinages
glissants de 8 points. Deux tests valident I'hypothése d’absence de biais systématique : I'écart moyen
entre les valeurs krigées et observées doit étre proche de zéro et le rapport moyen des variances
krigées et observées doit &tre proche de 1. Dans le cas du variogramme isotrope I'écart moyen est de
0,02 et le rapport des variances est de 1,007.

3.2.2.4. Cartographie krigée et variance d’estimation

Le maillage régulier est défini par une distance de 500 m. Les cartes de krigeage ponctuel
obtenues (valeurs krigées et variances de krigeage) selon les divers modéles testés (modéle structural,
variogramme isotrope et variogramme anisotrope 0°-90°) sont trés similaires et les différences
observées sont sans conséquence sur la localisation des zones maximales de biomasse de tissus secs
sans cendre.

La cartographie de krigeage ponctuel basée sur le variogramme isotrope fait apparaitre pour ce
critére de biomasse de tissus secs sans cendre (Fig. 31) :

- Un aspect général trés lissé des isopléthes de biomasse vis-a-vis des valeurs observées (Fig.
29). Gros & Hamon (1989) notent aussi cetie caractéristique de l'interpolateur du krigeage lors de
I'estimation de gisements de Cerastoderma edule en baie de St-Brieuc. '

- Un fort gradient Est-Ouest de biomasse disposé perpendiculairement aux estrans de vases
pures de la c6te Est depuis Le Chapus jusqu'a Fouras. 7

- Plusieurs noyaux de biomasse associés & des gradients locaux trés accentués. Chacun de
ces noyaux de biomasse correspond a I'une des 4 principales espéces suspensivores précédemment
citées (Fig. 22 a 28).

- Des minima de biomasse associés, soit & la présence de chenaux (Charente au Nord-Est,
Seudre au Sud-Est, chenal du centre et pertuis du Sud-Ouest), soit & des sédiments de vases pures
(cdte Est d’'Oléron et Nord du bassin).

Le report sur cette carte des valeurs les plus fortes de la variance d’estimation (valeurs > 2) fait
principalement ressortir le panache de la Charente au Nord-Est (faibles nombres de points
d’'observation) et quelques zones isolées dans le Sud du bassin liées aux effets de bordure.

3.2.2.5. Estimation globale du stock et de sa variance

Dans le cas simple d'une F.Al. 0 dont la structure peut étre décrite par un variogramme
sphérique isotrope, la variance d'extension est calculée a partir d’abaques dans lesquels les paramétres
du variogramme isotrope (portée, palier et pépite) et du maillage de la grille (500 m) sont utilisés
(Journel, 1977).

L'estimation du stock total par la prise en compte d’'une correction de biais standard liée a
I'utilisation d'une transformation logarithmique de base 10 (y = e(x+s2/2)*log 10) fournit un chiffre de
12,7 tonnes a comparer aux 635 tonnes obtenues a partir des données brutes. Ce trés fort écart laisse
supposer l'influence de la non conformité de la distribution des données a une loi lognormale : Journel
(1977) précise que le krigeage log-normal parait peu satisfaisant parce que sensible aux écarts a la log-
normalité et propose des techniques pour y remédier. De plus dans la mesure ol une anisotropie est
détectée, la validité d’'une estimation basée sur le variogramme isotrope peut étre mise en doute.
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Figure 29 : Répartition géographique des données brutes de biomasse (tissu sec sans cendre)

des mollusques suspensivores. Ligne continue (trait de cote), ligne pointillée (zéro

des cartes marines) et ligne double tiret (limites de la zone échantillonnée).
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La comparaison des coefficients de variation (écart type/moyenne) entre ces deux estimations
montre que le krigeage lognormal n'apporte pas un gain de précision trés net vis-a-vis du plan stratifié
(Sauriau & Bacher, 1991 b).

Cependant, Petitgas & Poulard (1989) indiquent que cette comparaison met en jeu des
variances qui n'ont pas la méme origine. La variance d'échantillonnage représente la dispersion
statistique des valeurs alors que la variance d’extension prend en compte la répartition géométrique
des valeurs.

4. CONCLUSION

Bien que I'échantillonnage stratifié sensu stricto soit largement utilisé en dynamique des
populations exploitées [Grosslein & Laurec (1982) en donnent des exemples] son emploi en écologie
marine benthique reste peu courant (Andrew & Mapstone, 1987; Diop & Glémarec, 1990). Plante & Le
Loeuff (1983) citent quelques travaux qui tout en empruntant une démarche de stratification n'exploitent
pas, au sens statistique, les capacités réelles de ce type d’'échantillonnage pour I'estimation des stocks
avec recherche d’un certain niveau de précision (voir par exemple Lévéque, 1972). En revanche Janson
& Kautsky (1977) ou Cuff & Coleman (1979) I'ont utilisé dans ce sens et soulevent comme Laurec et al.
(1983) les problémes de précision des estimations. Divers facteurs concourent a 'augmentation de la
variabilité des estimations ainsi qu’a I'introduction de biais dans les estimations :

- Les phénomeénes de micro-répartition ou d’agrégation des especes comme montrés par Reys
(1971), Rosenberg (1974), Downing (1977) ou Bachelet (1987). En particulier, Bachelet (1987) montre
chez diverses espéces la présence de plusieurs niveaux d'agrégation a I'échelle du m2 alors que Hily &
Le Foll (1990) montrent chez Chlamys varia comment la structure agregative varie de maniére emboitée
selon des échelles spatiales de 10 a 20 fois plus grandes au m2. Le fait d’obtenir pour Hydrobia uivae
des estimations trés variables pourrait étre di 2 son comportement de déplacement (Little & Nix, 1976).

- L'inadéquation entre la définition spatiale (et/ou temporelle) du plan de sondage vis-a-vis de
la structure spatiale (et/ou temporelle) de la variable étudiée (Menesguen, 1980; Frontier 1983 b; Monti,
1983; Livingston, 1987). Une analyse fouillée est faite par Ibafiez (1973) a propos de l'interaction
espace-temps lors de I'échantillonnage en planctonologie ou par Livingston (1987) & propos de
I'interaction pas d’échantillonnage-fluctuations temporelles de la diversité spécifique et des abondances
spécifiques des peuplements estuariens.

- L'influence d’hypothéses simplificatrices sur les lois de distribution des estimateurs (Journel,
1977; Chevalier et al., 1985).

Dans la mesure ol les effectifs intra-strates sont grands le théoréme central-limite s'applique et
légitime le recours 2 la théorie normale classique pour construire des intervalles de confiance. C'est
I'option prise par exemple par Clavier & Richard (1986) lors de I'estimation d'un stock d’ormeaux
(Haliotis tuberculata).

Dans le cas d'effectifs petits, I'étude de la relation moyenne-variance permet de déterminer une
transformation de données pour stabiliser les variances et éventuellement pour se rapprocher du cadre
gaussien. Dans le cas présent, I'utilisation d’une transformation logarithmique [log (x+1)] a I'ensemble
des données s'avére peu judicieuse vraisemblablement du fait du peu de robustesse de la correction
théorique de biais apportée lors du retour aux données brutes en regard des écarts observés a la loi
lognormale : en effet la proportion des valeurs nulles peut dépasser 60 voire 90% selon les espéces et
I'nétérogénéité des données non-nulles varie spécifiquement (avec I'exemple particulier d'Hydrobia
ulvae). Ainsi, approximation de la loi de distribution des données par une loi delta (Aitchison & Brown,
1957), qui réalise une partition des données en valeurs nulles et en valeurs non nulles supposées pour
ces derniéres suivre une loi lognormale, associée a ces estimateurs théoriques selon les formulations
de Finney (1941) et Hoyle (1968) permet dans le cas de la variable "biomasse de tissus secs sans
cendre” de s'assurer de la relativement bonne efficacité des estimateurs directs obtenus lors de
I'échantillonnage stratifié.

En revanche, pour les paramétres "abondance” et "biomasse totale fraiche" des écarts sont
constatés entre les deux méthodes d’estimation, écarts d'autant plus forts que I'ordre de grandeur de la
variance de ces paramétres est élevé (cas par exemple de Hydrobia ulvae pour les abondances).
Déterminer la sensibilité, d’'une part, de l'efficacité des estimateurs directs et, d'autre part, de la
robustesse de la transformation inverse aux écarts & la loi lognormale relativement 3 la structure
embohée agrégative des espéces nécessiterait des simulations.
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La démarche développée ici pour I'estimation des stocks des Mollusques benthiques non
cultivés de substrats meubles du bassin de Marennes-Oléron a privilégié le principe de "boucle de
rétroaction” exposé par Quensiére & Bénech (1983). Son utilisation sous la forme de la réalisation d'une
étude pilote précédant le corps principal de I'échantillonnage semble absolument nécessaire pour
résoudre les questions relatives 4 la précision des estimations ou du moins pour tenter de réaliser une
planification de I'échantillonnage permettant d'approcher les conditions qui maximisent & niveau egal
d’effort d'échantillonnage la précision des estimations.

De ce point de vue, I'approche géostatistique, comme indiquée par Deroo (1978), permet grace
3 I'étude des structures spatiales et de leur variabilité de mettre a jour certaines déficiences du plan de
sondage retenu. Les implications des résultats du krigeage sur la planification de I'échantillonnage
stratifié sont ainsi de deux ordres :

- La réduction de l'effet de pépite (variabilité & trés petite échelle spatiale) passe comme le
suggerent Gros & Hamon (1989) par la mise en place d'une ou plusieurs grilles de stations distantes les
unes des autres d'une valeur inférieure & I'échelle d’observation adoptée (ici le kilometre). Ceci doit
permettre, comme dans le centre du bassin de Marennes-Oléron ol la variabilité structurale est
géographiquement trés marquée, de mieux estimer les microstructures spatiales et d’augmenter le
niveau de précision des estimations du krigeage.

- De méme, il est apparu au cours du traitement de krigeage des blocages dus a une relative
incompatibilité entre la densité des stations et les contraintes imposées par la définition des voisinages
glissants. Le résultat principal en est une forte variance d'estimation dans certains secteurs les moins
prospectés. A cet égard Delhomme (1978) expose une procédure "d’optimisation du renforcement d’un
réseau de mesures” trés intéressante & exploiter et non subjective dans la mesure ol le plan
d'échantillonnage est renforcé 1a ol précisément la variance d’estimation est la plus forte. Une
conclusion similaire est donnée par Gohin & Langlois (1991) a propos de mesures thermiques
obtenues dans le golfe de Gascogne et soumises a |'analyse géostatistique.

D'une fagcon complémentaire et symétrique, les connaissances sur lesquelles se base
I'échantillonnage stratifié peuvent et doivent avoir des implications sur la pratique du krigeage. En effet,
la construction du plan stratifié s'appuie sur la reconnaissance a priori de discontinuités structurales
affectant la répartition des biomasses benthiques (exprimées en masse de tissus secs). Ces
discontinuités sont corrélées a la bathymétrie, la granulométrie (Hily, 1976) ou la présence de cultures
conchylicoles. De fait, ce sont les 3 stratificateurs employés dans la définition des strates du plan
d'échantillonnage stratifié. Cette connaissance a priori des phénoménes qui faconnent la structure
spatiale des biomasses de tissus secs peut étre utilisée dans le krigeage :

- Par la mise en place de failles. Ces failles figurant de préférence les chenaux du bassin de
Marennes-Oléron rendraient compte de I'absence de corrélation géostatistique entre deux observations
séparées par une telle discontinuité spatiale.

- Par la régionalisation du variogramme. Petigas & Poulard (1989) effectuent ce type de
traitement sur des estimations du recrutement de meru Merluccius merfuccius obtenues a partir d'un
échantillonnage stratifié comportant 20 strates. L'exploitation des cartes krigées et des variances
d’extension permet par comparaison avec le schéma de stratification de mettre & jour I'inadéquation de
ce schéma initial car les limites des strates sont labiles relativement & la dispersion géographique du
poisson. De plus, 'analyse géostatistique met en évidence une trés forte autocorrélation des données
intra-strate. Cependant Petigas & Poulard (1989) indiquent que la stratification en tant que telle reste
pertinente car elle permet de réaliser une premiére partition spatiale de la variance. |l résulte alors de
cette analyse comparative, la prise en compte de regroupements de strates en trois régions principales
qui présentent chacune une structure spatiale homogéne et distincte qui est étudiée par un
variogramme individuel.

En définitive, la question posée en préambule de cette étude & propos du niveau des stocks de
Mollusques benthiques trouve alors une premiére réponse quantitative en supposant les estimations
basées sur les données brutes robustes (ce qui n'est vraisemblablement pas le cas pour les estimations
des paramétres "abondance" et "biomasse totale fraiche" mais ce qui permet de comparer ces
estimations A celles réalisées sur les stocks ostréicoles selon des hypothéses similaires). Les
Mollusques non cultivés du bassin de Marennes-Oléron représentaient 15 900 + 3 200 tonnes de
biomasse fraiche totale au printemps 1984, ce qui est I'équivalent en biomasse vivante in toto d'environ
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20 a 23% du stock ostréicole en élevage estimé & 69 000 tonnes en été 1984 avec une précision de 25%
acquise sur les données non transformées (Bacher et al., 1986).

Cette estimation du stock des Mollusques non cultivés est trois fois supérieure aux prévisions
antérieures (Héral, 1987). Ceci laisserait supposer que les stocks des Mollusques benthiques non
cultivés et en particulier des suspensivores (12 400 + 3 000 tonnes) et suspensivores-déposivores (870
+ 280 tonnes) qui sont les compétiteurs trophiques directs des huftres Crassostrea gigas ne peuvent
pas étre négligés dans la problématique générale d'une définition des niveaux optimaux de biomasse et
production conchylicole compatible avec les capacités trophiques naturelles de I'écosystéme
charentais (Héral et al., 1989).

Cependant cette réponse, par trop globale, doit étre nuancée. Trois éiéments permettent de le
faire :

- Les pratiques culturales dans I'écosystéme conchylicole charentais se traduisent par des
fluctuations inter-annuelles des stocks conchylicoles trés marquées et bien supérieures au niveau
méme du stock des compétiteurs trophiques des hutres Crassostrea gigas (voir I'évolution temporelle
des stocks et productions d’huftres présentée par Héral et al., 1989). Ainsi les estimations de stocks
ostréicoles effectuées de 1984 a 1987 (Anonymes, 1988) montrent qu'a la suite des forts recrutements
de 1982 et 1985 le stock d’huftres en stabulation dans le bassin de Marennes-Oléron est passé
progressivement de 69 000 tonnes en 1984 A 94 000 en 1987 (Anonymes, 1988). De plus, comme
exposé précédemment, les stocks des Mollusques suspensivores Crepidula fornicata, Mytilus edulis et
Cerastoderma edule font I'objet de mesures trés actives de régulation (éradication et péche a pied).
Dans le contexte d’'une compétition trophique interspécifique, I'nypothése d’une interaction négative
stock non cultivé-cheptel d'élevage est elle pertinente ? Autrement dit quel est l'impact réel de la
compétition trophique interspécifique et de la compétition intraspécifique vis-a-vis des performances de
croissance du cheptel conchylicole ?

- La définition du concept de compétition trophique ne peut se faire sans I'analyse précise de
I'éthologie alimentaire des espéces en présence et des caractéristiques écophysiologiques liées a la
nutrition (taux de filtration, tri particulaire, spectre dimensionnel de rétention des particules, niveau de
production de pseudoféces...).

- De méme, le niveau de la compétition trophique interspécifique ne peut se définir sans la prise
en compte de la répartition géographique in situ des différents stocks en présence (compétiteurs et
huitres) relativement aux trajets des flux nutritifs.

Le chapitre second expose une analyse de ces trois éléments, analyse qui permettra de
nuancer la réponse quantitative ci-dessus énoncée.
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STRUCTURE ET ORGANISATION TROPHIQUE

1. INTRODUCTION

L’étude des peuplements malacologiques reléve de la synécologie descriptive : analyse des
rapports mutuels entre les individus des espéces et des rapports entretenus avec leur milieu
environnant. Le terme "peuplement" est alors employé pour caractériser un groupement d'espéces
ayant des exigences écologiques ou écophysiologiques proches et occupant une surface spatio-
temporelle déterminée par des facteurs abiotiques. Ceci permet de définir des unités de peuplement
(e.g. Glémarec, 1969) au sein desquelles le terme faciés est employé dans le sens de Thorson (1963).
Hily (1976) en précise le contenu : "subdivision d'un peuplement, caractérisée par I'exubérance d’'un ou
d’un petit nombre d’espéces sous l'effet de la prépondérance de certains facteurs écologiques, sans
que la composition qualitative du peuplement soit profondément affectée”.

Dans le cas présent, oll seuls les Mollusques ont été déterminés spécifiquement pour
I'ensemble des échantillons, il est nécessaire de supposer que "l'outil" malacofaune benthigue reste
suffisamment pertinent pour permetire d'analyser la structure et I'organisation trophique des
peuplements benthiques ainsi que leurs variations spatiales en réponse aux gradients des facteurs
environnementaux qui caractérisent les écosystemes cotiers. Bien que cette analyse s'effectue
habituellement sur 'ensemble du cortége faunistique de la macrofaune, e.g. voir pour les estuaires
voisins de Gironde, Loire et rade de Lorient les analyses de Bachelet (1979 a, b); Robineau (1986) et Le
Bris (1988), les paléomalacclogistes s'appuient sur cette hypothése pour reconstituer les
paléoenvironnements marins, lagunaires et lacustres (Bohn-Havas, 1986; Brock et al.,, 1987; Cadée,
1988 ou Sauriau & Gruet, 1988). Leurs sont aussi nécessaires d’autres hypothéses comme la non-
modification au cours du temps des thanatocoenoses (Cadée, 1988; 1989). De méme, Amanieu et al.
(1981) montrent dans le cas des lagunes méditerranéennes que I'utilisation de groupes systématiques
isolés est moins discriminante que I'utilisation de I'ensemble de la macrofaune benthique mais que le
groupe des Mollusques est un meilleur descripteur écologique que le groupe des Polychétes ou des
Crustacés. C'est aussi I'hypotheése retenue par Cornet (1985) pour caractériser la structure et
I'organisation trophique des peuplements du plateau continental Sud-Gascogne.

En revanche, cette hypothése est peu robuste lorsqu'il s'agit de décrire I'évolution spatio-
temporelie de peuplements soumis & des perturbations de type catastrophique liées a des opérations
de dragages (Kaplan et al., 1975; Salen-Picard, 1981; Hily, 1984), des épisodes anoxiques (Santos &
Simon, 1980 a, b), des pollutions pétroliéres (Dauvin, 1984; Glémarec, 1986) ou des surcharges en
matiéres organiques (Pearson, 1971; Pearson & Rosenberg, 1978; Hily, 1984), puisque ces descriptions
s'appuient pour I'essentiel sur de nombreuses familles d'annélides, polychétes le plus souvent, qui
servent d'indicateurs biologiques pour décrire les stades de la succession écologique.

Dans ce second chapitre est présentée la description de la structure et de I'organisation
trophique des peuplements benthiques du bassin de Marennes-Oléron en période printaniére, le
terme de peuplement étant ici utilisé sous une assertion restrictive malacologique.

L'accent est alors mis sur les variations spatiales de la structure et de I'organisation trophique
des peuplements malacologiques de la baie en regard, d'une part, du gradient océan-continent que
Guelorget & Perthuisot (1983) et Perthuisot & Guelorget (1983, 1987) synthétisent sous le terme de
gradient de confinement et, d’autre part, de l'influence des activités ostréicoles et mytilicoles sur la
composition des peuplements sous-jacents, influence qui, comme montré par Mattsson & Lindén
(1983), Tenore & Gonzélez (1975), Tenore et al. (1985) ou Kaspar et al. (1985) pour les cultures de
moules, peut profondément modifier les peuplements benthiques et/ou épibenthiques sous-jacents.

2. METHODOLOGIE

2.1. DIVERSITE SPECIFIQUE : INDICES SYNTHETIQUES

Une entité biologique peut étre caractérisée par une mesure synthétique de sa diversité en
espéces. En accord avec Legendre & Legendre (1984), il est nécessaire de préciser les trois conditions
suivantes lors de I'emploi de ces indices, (1) la limite spatiale de I'échantillon soit 0,2 m2, (2) sa limite
temporelle soit le printemps (mois de mai-juin) et (3) le taxocéne étudié c'est-a-dire les Mollusques
endogés et épigés de substrats meubles.

Quatre indices sont retenus et peuvent étre utilisés le cas échéant aussi bien pour les densités
que pour les biomasses :

- 69 -



STRUCTURE ET ORGANISATION TROPHIQUE

- Larichesse spécifique S :

Le nombre d’espéces (n) d’'un échantillon est une mesure de diversité simple. Cependant la
richesse specifique S dépend étroitement de la taille de I'échantillon. Margalef (1951) propose alors un
indice de diversité spécifique D = (n - 1) / Loga N avec N I'abondance totale dans I'échantillon. La
richesse spécifiqgue dépend aussi de l'aire couverte par I'échantillon. Gentil & Dauvin (1988) analysent
cette notion pour les peuplements en Manche et préconisent I'emploi d'une courbe lissée cumulative
aire-espéces en excluant les espéces rares (de fréquence inférieure & 10%).

- L’entropie de Shannon-Weaver H :
L'emploi de cet indice comme mesure de diversité est communément admis (Frontier, 1990).
Par définiton H = L pjlogy pj pour i € [1, n]
avec n = Nombre d'espéces de I'échantillon.
p; = Frequence relative de I'entité i dans I'échantillon.
a = Base du logarithme (a=2).
Cet indice est indépendant de la taille de I'échantilion. Il varie de 0 lorsque toutes les entités
appartiennent a la méme espéce jusqu’a une valeur maximale logg n qui dépend du nombre d'espéces,
lorsque toutes les entités apparfiennent & des espéces différentes.

- La régularité R :

L'indice de régularité R appellé aussi équitabilité, second terme que Legendre & Legendre
(1984) ou Frontier (1990) recommandent de proscrire, permet de s'affranchir du nombre d’espéces. |
est defini par le rapport entre la diversité mesurée et la diversité maximale. Dans le cas de I'indice de
Shannon, la régularité peut s’écrire :

R=H/HmnaxouencoreR = H /Logs n.

avec H (indice de Shannon) et Hyp,4y (sa valeur maximale).

Cet indice varie de 0 & 1. Alors que H mesure le degré de structure de I'échantillon, la régularité
mesure la qualité de cette structure.

- La concentration C :

L'indice de concentration de Simpson (1949) est basé sur la probabilité que deux entités d'un
échantillon appartiennent & la méme espéce. Sous la forme D= 1 / C recommandée par Hill (1973),
c’est une mesure de diversité : plus la concentration sera forte (les entités sont conspécifiques) plus D
sera faible et vice versa.

Par définition D = 1 / = (Ni/N)2 pour i € [1, n]

avec N abondance totale et n nombre d'espéces de 'échantillon.

La représentation des variations géographiques de ces indices & I'échelle du bassin de
Marennes-Oléron nécessite I'emploi d’une technique d'interpolation. Bien qu'une technique de krigeage
linéaire soit applicable (interpolateur exact et analyse de la structure spatiale) une simple technique
d'interpolation linéaire est utilisée et permet dans un premier temps d’obtenir une représentation
graphique des données. La zone échantillonnée est découpée en rectangles de 15’ de latitude sur 30’
de longitude. Pour chacun de ces rectangles, les différents indices sont estimés si nécessaire sur
plusieurs observations. Le calcul des valeurs manquantes s'effectue en considérant des voisinages
isotropes de 8 points dont la pondération individuelle est inversement proportionnelle au carré de leur
distance. L'interpolation conserve les valeurs réellement observées. Les données doivent &atre
considérées a I'échelle spatiale de I'unité d’échantillonnage utilisée soit 0,2 m2 et ne sont pas
extrapolées a I'échelle du m2 bien que dans cette gamme de surfaces la liaison aire-espéces soit
vraisemblablement linéaire comme montré par Gentil & Dauvin (1988).
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2.2. DIVERSITE SPECIFIQUE : MODELES ANALYTIQUES

L’étude des histogrammes de distribution de fréquence des espéces ou des diagrammes de
distribution d’abondances peut procurer des éléments d'interprétation relatifs aux interactions entre les
espéces d'un peuplement. Les formes de ces histogrammes et diagrammes ont alors été comparées a
des modéles. Parmi ceux-ci Legendre & Legendre (1984) distinguent les modeles strictement
algébriques, sans contenu écologique évident et les modéles possédant un contenu eécologique sous-
jacent. Les modéles de Motomura, Preston ou Mac Arthur (voir a ce propos Daget, 1979) sont des
exemples du premier type alors que le modéle de Zipf-Mandelbrot, basé sur la théorie de I'information,
appartient au second type (Legendre & Legendre, 1984). Ces différents modéles reposent sur la
construction d'un diagramme rangs-fréquences dans lequel les abondances ou biomasses des
espéces sont classées par ordre décroissant. La différence entre ces divers modéles rangs-fréquences
tient & la transformation de variable appliquée aux rangs et aux fréquences : linéaire, logarithmique ou
probit.

Dans le cas d'une transformation Log.-Log. Frontier (1976) montre que les déformations
successives des figures du diagramme Log. rangs-Log. fréquences sont le reflet des différentes étapes
d’une succession écologique : trois stades sont ainsi définis, stade 1 : début de succession, stade 2 :
maturité du systéme et stade 3 : fin de succession (Frontier, 1976). L'utilisation des diagrammes rangs-
fréquences permet de décrire de fagon plus détailiée la diversité des peuplements que ne le font les
simples indices de diversité mais permet aussi de disposer d'un descripteur moins sensible a la
présence des espéces rares (Frontier, 1990).

Les diagrammes rangs-fréquences présentés sous une forme log.-dog. sont issus des résultats
quantitatifs de I'échantillonnage stratifié au niveau de la superstrate : aucun résultat n’est présenté au
niveau de la station. En revanche sont présentés des diagrammes rangs-fréquences selon le type
d’occupation du sol pour illustrer I'influence sur la structure des peuplements malacologiques de la
présence de cultures d’huitres et de moules.

2.3. ORDINATION EN ESPACE REDUIT ET GROUPEMENT

Lebart et al. (1979) ou Legendre & Legendre (1984) recommandent, comme procédure de
routine, d'associer & I'ordination en espace réduit une méthode de groupement pour profiter des
avantages des deux méthodes. Les résultats de ces deux méthodes permettent d’établir une typologie
des peuplements malacologiques du bassin de Marennes-Oléron par analogie avec la description des
unités de peuplementis déja définies par Hily (1976) pour les peuplements subtidaux des pertuis
charentais. De ce point vue, les partitions obtenues par la classification seront plus intéressants a
considérer que l'arbre hiérarchique lui-méme.

2.3.1. ORDINATION EN ESPACE REDUIT

Parmi I'ensemble des méthodes d'ordination en espace réduit, I'analyse factorielle des
correspondances est ici utilisée (Chardy et al. 1976). Elle permet de décrire des tableaux de
contingence (Benzécri & Benzécri, 1984) et peut aussi étre appliquée a des tableaux d'échantilions (j)
croisées aux espéces (j) : au couple (i,j) correspond alors un nombre positif kj ; qui peut étre un effectif,
une biomasse, un pourcentage ou un codage en présence-absence. Dufait de la présence de
nombreux doubles zéro dans ce type de tableau, I'analyse en composantes principales utilisant un
coefficient de corrélation a été écartée (Lebart et al., 1979). Dans le cas présent, le tableau des données
croise I'ensemble des 60 espéces de Mollusques aux 67 strates sur les 68 strates geographiques du
plan d’échantillonnage (la strate géographique n° 28 du Creux Jean-Charles est azoique).

2.3.1.1. Variable supplémentaire

En préliminaire a la construction du tableau de données croisant les espéces aux strates
géographiques, il est possible de tenir compte des informations connexes collectées lors du plan
d'échantillonnage, ces informations caractérisant certaines des qualités des strates. L'intérét de cette
démarche réside dans |'utilisation de ces informations en tant qu'une aide a l'interprétation des axes
principaux mis en évidence par I'analyse factorielle : elles sont alors introduites comme variables
supplémentaires dans I'analyse factorielle.
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La bibliothéque de programmes A.D.D.A.D. (Fénelon, 1981) permet de conserver dans la
classification ascendante hiérarchique les options prises dans I'analyse factorielle des correspondances
: les variables supplémentaires de I'analyse factorielle (espéces et strates) sont introduites dans la
classification en tant que telles et placées sur I'arbre hiérarchique postérieurement a sa construction.

2.4. GROUPES TROPHIQUES

La distinction des éthologies alimentaires des Mollusques repose sur diverses typologies
trophiques en particulier celles établies ou modifiées par Blegvad (1914), Pearson (1971), Wolff (1973),
Newell (1979) ou Bachelet (1981). Cependant Wildish (1984) indique que ce type de classement ne
peut &tre définitivement fixé : il serait nécessaire d'y adjoindre certaines caractéristiques spécifiques ce
qui aurait pour conséquence de subdiviser certains des groupes trophiques comme ce peut étre le cas
des suspensivores ou déposivores. De méme, le possible emboftement de différents niveaux dans la
structure trophique du peuplement n'est pas pris en compte (e.g. niveau 1 : le prédateur s'alimente sur
un suspensivore; niveau 2 : ce prédateur est lui méme la proie d’un prédateur) bien que cela puisse étre
un cas de figure courant (Commito et al., 1985).

Cinq groupes trophiques sont alors individualisés : les suspensivores (S), les suspensivores-
déposivores (S-D) dont le régime alimentaire est mixte, les déposivores de surface (D), les carnivores
(C) sensu lato (prédateurs ou nécrophages) et les herbivores (B).

3. RESULTATS ET DISCUSSION

3.1. STRUCTURES DES PEUPLEMENTS MALACOLOGIQUES

3.1.1. RICHESSE ET DIVERSITE SPECIFIQUE

NOMBRE D ESPECES

@ 4 B 12

Figure 32 : Variation géographique du nombre d’espéces par unité de surface de 0,2 m2.
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Figure 33 : Variation géographique de l'indice de Shannon en densité (A) et en biomasse séche
libre de cendre (B) par unité de surface de 0,2 m2.
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Figure 34 : Variation géographique de la régularité en densité {A) et en biomasse séche libre de
cendre (B) par unité de surface de 0,2 m2,
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Figure 35 : Variation géographique de I'inverse de la concentration en densité (A) et en biomasse
séche libre de cendre (B) par unité de surface de 0,2 m2.
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Selon le critére richesse spécifique (S), la partie Nord-Ouest du bassin (Fig. 32) sous influence
océanique est la plus riche en espéces mais ce nombre d'espéces est assez variable (3-14). Un premier
gradient spécifique décroissant Quest-Est oppose cette aire océanique plurispécifique a, d’une part, la
zone paucispécifique d’influence de la Charente (2 a 5 espéces) et, d'autre part, la vasiére de I'Est
relativement homogéne (3 a 6 espéces). Un second gradient spécifique décroissant Nord-Sud apparait
et est plus marqué que le précédent car, bien que la richesse spécifique diminue progressivement, des
valeurs nulles s’observent a I'aplomb des chenaux du centre du bassin, de la Seudre et a proximité du
pertuis de Maumusson situé a I'extréme Sud-Ouest (Fig. 32). La richesse spécifique des estrans de la
cote d’Oléron est de I'ordre de 2 a 9 espéces. Elle suit le second gradient décroissant Nord-Sud et
semble plus élevée que de celle des estrans vaseux de I'Est qui reste assez homogene (2 a 5 espéces).
La partie Sud du bassin de Marennes-Oléron est moyennement diversifiée (4 & 9 espéces) excepté pour
les chenaux qui rejoignent le pertuis de Maumusson.

Ces deux gradients se retrouvent pour l'indice de diversité de Shannon (Fig. 33 a, b) qui reste
inférieur & une valeur de 2,7-2,8. Ces gradients sont beaucoup plus marqués en densité qu'en biomasse
du fait de l'influence des fortes abondances du gastéropode Hydrobia ulvae qui par exemple sur la
vasiére de I'Est est de 100 a 1000 fois plus abondant que les autres Mollusques.

Les variations géographiques de la régularité R (Fig. 34 a, b) et de I'indice D, inverse de I'indice
de concentration, (Fig. 35 a, b) refiétent aussi ces deux gradients. Autant la partie Nord-Ouest du
bassin, zone océanique plurispécifique, présente une répartition spécifique en densité et biomasse
equilibrée et peu concentrée, autant les peuplements malacologiques des zones estuariennes de
Charente et de la vasiére intertidale de I'Est sont déstructurés, peu équilibrés, plus conspécifiques et
dominés essentiellement par les espéces Hydrobia ulvae et Abra tenuis. En biomasse, cette opposition
est moins nette ce qui indique une répartition pondérale plus équilibrée entre les espéces de petites
tailles trés abondantes et les espéces de grandes tailles moins abondantes.

L'ajustement des espéces aux contraintes de ces biotopes n'est donc pas géré de maniére
identique selon I'abondance ou la biomasse des individus. Il apparaft aussi dans la partie Sud du bassin
une nette dichotomie entre les peuplements malacologiques intertidaux structurés et équilibrés et les
peuplements malacologiques des chenaux trés peu structurés; chenaux qui sont parfois azoiques
comme en Seudre et dans le pertuis de Maumusson. (Figs. 34 & 35).

En définitive, de I'ensemble de ces indices ressort une premiére typologie géographique de la
baie basée sur la diversité spécifique et la structure des peuplements malacologiques. Sept secteurs
s'individualisent nettement : (1) La Charente et son estuaire externe, (2) la vasiére intertidale de I'Est, (3)
la cote d’Oléron avec localement de fortes variations géographiques des indices de diversité, (4) le
secteur subtidal Nord plurispécifique (en particulier toute la zone Nord sous influence océanique) qui
est trés différent du secteur subtidal Sud par endroit azoique, (5) I'ensemble des bancs intertidaux du
centre et Sud, (6) I'estuaire de la Seudre par endroit azoique et (7) les estrans du Sud (Marennes et
secteur de Ronce-les-bains a 'Embellie).

Cette typologie a été adoptée, dans un premier temps, pour présenter globalement les résultats
du plan d'échantillonnage stratifié selon un découpage en 7 superstrates (voir le chapitre 1). Elle
demanderait vraisemblablement a é&tre reformulée.

3.1.2. DIAGRAMME RANGS-FREQUENCES

La comparaison des déformations progressives des diagrammes rangs-fréquences des 7 zones
géographiques précédemment définies met en relief (Fig. 36) la présence d’'un continuum entre des
systémes juvéniles typiques de stade 1 (la zone géographique Marennes avec un diagramme de
biomasse convexe) et des systémes plus structurés et plus diversifiés de stade 2 (zone subtidale avec
un diagramme de biomasse concave). Plus en détail :

- Le diagramme de la zone subtidale indique un stade 2 avec des diagrammes concaves de
densité et biomasse montrant qu'une dizaine d'espéces sont dominantes : le peuplement
malacologique a forte diversité spécifique est bien structuré et équilibré. Ce diagramme regroupe en fait
les secteurs subtidaux Nord et Sud mais du fait de l'influence prépondérante du premier secteur dans
les résultats quantitatifs qui servent ici, la structure vraisemblablement différente du secteur Sud
n'interfére pas. Les espéces uniquement présentes dans le secteur sud sont alors rejetées parmi les
espéces rares dans la queue de distribution du diagramme rangs-fréquences.

7
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- Bien que d’une richesse spécifique équivalente de 42 Mollusques (Tab. 9) la c6te d’'Oléron
présente des diagrammes plus rectilignes que dans le cas précédent. lis sont en fait moins équilibrés et
refiétent la dominance d’Hydrobia ulvae et d'Abra tenuis ainsi que la prépondérance de Cerastoderma
edule et Mytilus edulis. Ce diagramme laisserait supposer un stade intermédiaire entre les stades 1 et 2
définis par Frontier (1976).

- En densité, le diagramme de la vasiére de I'Est suggere la présence d’un stade 1 avec des
peuplements intertidaux moins diversifiés et de plus en plus dominés numériquement par la seule
espéce Hydrobia ulvae. En revanche, la structure en biomasse est beaucoup plus equilibrée
(diagramme concave : stade 2) avec 6 espéces prépondérantes Mytilus edulis, Hydrobia ulvae,
Macoma balthica, Scrobicularia plana, Crassostrea gigas de gisements naturels et Cerastoderma

edule. RANG SPECIFIQUE : Echelle Log.

2 34 § W 20 40 60 80 234510_20 4?313'8&‘
BIOMASSE TE

FREQUENCE RELATIVE : Echelis Log. (%)

DIAGRAMME Log. RANG x Log. FREQUENCE

Figure 36 : Diagramme rangs-fréquences en densité et biomasse séche sans cendre selon les 7
zones du plan stratifié : Charente, Vasiére de I'Est, cote d’Oléron, zone subtidale
Nord+Sud, Bancs intertidaux centre et Sud, Seudre et estrans Sud de Marennes-
Ronce.

- La zone de Charente s'apparente & un stade 1 : systéme estuarien juvénile paucispécifique
(11 espéces) dominé en abondance par Hydrobia ulvae et en biomasse par Macoma baithica. Le
diagramme de la zone Seudre rappelle celui de la zone Charente mais, bien que Scrobicularia plana y
domine largement, le reste du peuplement est bien équilibré tant en densité qu'en biomasse. La
structure démographique de Scrobicularia plana (Fig. 28) montre que les prélévements realisés en
Seudre contenaient de nombreuses recrues de cetie espéce. Cet apport de juvéniles a un effet
destructurant sur le peuplement estuarien qui rentre dans un cycle saisonnier de “rajeunissement-
vielllissement" comme montré en Gironde par Bachelet (1979).

- La zone Bancs intertidaux est particuliére. Y sont prépondérantes Crepidula fornicata, Hinia
reticulata et Mytilus edulis. |l est possible de déceler certains pallers dans ce diagramme concave, ce
qui indiquerait un mélange de plusieurs peuplements (Frontier, 1977). De fait, Crepidula fornicata et
Mytilus edulis sont des espéces épibenthiques qui permettent, par le piégeage de sédiments vaseux,
Pinstallation d’espéces vasicoles qui se surimposent aux peuplements de sables fins sous-jacents.

- La zone de Marennes (estrans du Sud) représente un stade 1 typique pour le diagramme de
biomasse : elle s'individualise totalement des autres secteurs géographiques par l'allure rectiligne puis
concave du diagramme rangs-fréquences. Cerastoderma edule est en effet en biomasse 50 fois plus
prépondérante que les espéces suivantes Scrobicularia plana et Hydrobia ulvae, les especes peu
abondantes ayant une répartition plus équilibrée. Cependant, numériquement Hydrobia ulvae et Abra
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tenuis dominent mais le diagramme de densité est presque totalement rectiligne suggérant peut-étre un
"effet de cumul de structures différentes” comme indiqué par Frontier (1976). La zone de Marennes est
diversifiee (Tab. 9) mais recéle en effet une forte variabilité de conditions édaphiques depuis des vases
sableuses jusqu’aux sables fins, ceci sur une aire géographique relativement petite.

Tableau 9 : Nombre d’espéces (S), indice de Shannon (H) et régularité (R) des 7 zones
géographiques selon la densité (D.) et la biomasse séche sans cendre (B.).

Total intertidal Subtidal Parc Bouchot
D. B. D. B. D. B. D. B. D. B.
Charente S 11 11 8 8 8 8 6 6 3 3
(1) H 09 16 06 13 15 05 1,7 12 05 07
R 0,3 0,4 0,2 0,4 0.5 0,2 0,7 0,5 0.3 0,5
Vasiére S 29 29 25 25 4 4 19 19 9 9
de ’Est H 08 26 06 26 02 08 1,7 14 11 0,1
2) R 02 05 01 06 01 04 04 03 03 01
Oléron S 42 42 36 36 - - 29 29 7 7
(3) H 13 25 08 25 - - 3.3 1,7 18 0,7
R 02 05 02 05 - - 07 03 06 02
Subtidal S 42 42 - - 42 42 - - - -
Nord+Sud H 3,1 35 - - 3,1 35 - - - H
(4) R 06 0,7 - - 06 07 - - - L
Bancs S 16 16 11 11 - - 13 13 - -
du Sud H 3.1 2,1 2,5 1,8 - - 2,4 2,4 - -
(5) R 08 05 07 05 - - 0,7 06 - -
Seudre S 12 12 11 11 - - 4 4 . .
(6) H 13 20 29 115 - - 0,3 1,1 - -
R 04 06 08 04 - - 0,1 05 - =
Marennes S 22 22 15 15 - - 15 15 - -
(7) H 20 08 13 07 - - 1,5 1.3 - -
R 04 02 03 02 - - 04 03 - -

3.1.2.1. Influence du mode de culture

Bien que des indications puissent étre obtenues & partir des indices de diversité (richesse
spécifique, indice de Shannon et régularité), les diagrammes rangs-fréquences permettent de mieux
synthétiser I'influence du type d’occupation du sol sur la structure des peuplements benthiques sous-
jacents en regard de la présence de cultures conchylicoles (parcs & huitres et bouchots & moules).

D’une maniére générale, les cultures d'huitres n’ont pas la méme influence sur les peuplements
sous-jacents que les cultures de moules méme si le sens de variation des différents indices de diversité
est synchrone (Tab. 9) :

- Dans les deux cas, la diversité spécifique diminue par rapport aux peuplements intertidaux
voisins mais la richesse spécifique chute de 20 & 25% dans les parcs ostréicoles et de 60 a 80% dans
les bouchots.

- Dans les deux cas, la présence de cultures a pour effet d'augmenter les indices de Shannon et
de régularité calculés sur les densités et de les diminuer notablement selon les biomasses : la
répartition des abondances est plus équilibrée entre un petit nombre d’espaces alors que I'une d’entre-
elles domine pondéralement mais moins que ne le fait I'espéce la plus abondante du peuplement
intertidal voisin. Ceci est trés net pour les bouchots des zones de Charente, Vasiére de I'Est et cote
d’Oleron ol des espéces vasicoles comme Abra nitida et Nucula turgida dominent et remplacent
totalement les espéces du peuplement intertidal & Macoma balthica (Macoma balthica, Abra tenuis ou
Hydrobia uivae). Ceci a pour conséquence sur les diagrammes rangs-fréquences d’observer une
simplification de la structure des peuplements malacologiques des bouchots avec, soit une absence de
structure nette (moins de 5 espéces), soit un retour vers un stade 1 juvénile vis-a-vis des peuplements
intertidaux de la méme zone géographique (Fig. 37 A, B, C et D).
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Figure 37 : Diagrammes rangs-fréquences en densité et biomasse séche libre de cendre selon les

zones Charente (A), Vasiére de I'Est (B), cote d’Oléron (C) et Seudre (D) illustrant
influence des cultures ostréicoles et mytilicoles.
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Figure 38 : Diagrammes rangs-fréquences en densité et biomasse séche sans cendre selon les
zones Bancs et Marennes illustrant I'influence des cultures ostréicoles et mytilicoles.

- L'influence des parcs ostréicoles ne se traduit pas comme pour les bouchots par un
remplacement complet du peuplement sous-jacent, une forte sélection des especes et une structure
inter-spécifigue homogéne en densité. Il apparaft au contraire une superposition de peuplements et une
sélection moins accrue des espeéces, la présence d’huftres se traduisant par des apports de matiéres
organiques liés & la biodéposition (Sornin et al., 1983, 1986) suffisant pour favoriser le développement
d’'espéces vasicoles mais insuffisant pour éliminer 'ensemble du cortége faunistique du peuplement
sous-jacent. Les diagrammes rangs-fréquences apparaissent de ce fait plus structurés, avec une
distribution inter-spécifique des individus plus homogéne (Fig. 37 A, B et C). Seule une exception
notable apparait pour la Seudre (Fig. 37 D) ol il n'y a que trés peu d’espéces.

- Cette superposition de peuplements apparaft caractéristique pour la zone géographique des
bancs intertidaux du Sud (Fig. 38 A) avec 2 la fois la persistance d’especes de sables fins ou sables
dunaires (Angulus tenuis, Chamelea striatula, Lunatia catena ou Spisula ovalis), la présence d'espéces
ubiquistes (Abra alba, Spisula subtruncata) et la surimposition d'espéces vasicoles (Nucula turgida,
Mysella bidentata) avec la dominance numérique de Corbula gibba. Le diagramme rangs-fréguences
des biomasses est nettement concave avec des paliers alors que celui des densités a une allure assez
rectiligne.

- Le secteur ostréicole de la zone géographique de Marennes (Fig. 38 B) présente un
diagramme de biomasse faiblement structuré (Cerastoderma edule domine aussi le peuplement
malacologique dans les parcs ostréicoles) et un diagramme en densité presque rectiligne. En fait, ce
diagramme regroupe des espéces du peuplement a Macoma balthica (Abra tenuis, Cerastoderma
edule, Hydrobia ulvae), des espéces du peuplement de vase pure (Abra nitida, Nucula turgida, Mysella
bidentata) alors que les especes du peuplement de sables fins comme Angulus tenuis et Fabulina
fabuloides ont été éliminées au contraire de Pandora inaequivalvis et Pharus legumen qui persistent.

Cetie superposition de peuplements dans un unique diagramme rangs-fréquences reflete une
certaine hétérogénéité spatiale de I'ensemble de la zone Marennes mais avec une proportion des divers
peuplements sensiblement équivalente. L'effet de "cumul de structures différentes" comme indiqué par
Frontier (1990) est alors plus net ici que pour la cote d'Oléron ol une majorité des estrans cultivés est
dominée par le faciés & Cerastoderma edule du peuplement intertidal 8 Macoma balthica.
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3.1.2.2. Influence de I’échelle d’ohservation

Il apparait essentiel, dans l'interprétation des diagrammes rangs-fréquences, de faire référence
a une échelle d'espace (Frontier, 1977) : le stade auque! apparaf étre situé le peuplement dépend de
I'échelle d’observation adoptée lors de I'échantillonnage.
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Figure 39 : Diagrammes rangs-fréquences en densité et biomasse séche sans cendre pour deux
strates, I'une de la Vasiére de I'est (strate vase pure) et l'autre de la cote d’Oléron
(strate vase sableuse) illustrant Pinfluence de I'échelle d’observation.

La mise en evidence de cette interaction a été faite en construisant une série de diagrammes
rangs-fréquences issue d'une méme strate géographique et a partir de plusieurs sous-échantillons de
taille croissante (Fig. 39). Deux exemples sont utilisés, la strate “vase pure" de la vasiére de I'Est avec
61 échantillons et la strate "vase sableuse” de la cote d'Oléron avec 21 échantilons. Les tirages
aléatoires sans remise des sous-échantillons s’effectuent de maniére & prendre en compte une série de
surfaces croissantes pour gue le demier diagramme représente la totalité des échantillons de la strate.
Une illustration d’un tirage aléatoire est donnée pour chacune de ces deux strates (Fig. 39 A, B) :

- Pour la céte d’Oléron, une surface d'un métre carré (ce qui correspond & la sommation de 5
unités d’échantillonnage de 0,2 m2) semble insuffisante pour estimer la structure du peuplement. En
revanche, le faisceau des quatre autres diagrammes reste a l'intérieur de ce que Frontier (1990) appelle
un "canal® reflétant une structure identique du peuplement malacologique auquelle se superpose une
variabilité aléatoire. Amanieu et al. (1981) proposent alors un test statistique (distance de Hellinger) de
maniére & tester la significativité des écarts entre deux diagrammes rangs-fréquences. Pour celte strate,
la répartition numérique des individus en espéces est peu homogéne (Hydrobia ulvae domine
largement le peuplement intertidal de vase sableuse ol se retrouvent Abra tenuis, Macoma balthica,
Cerastoderma edule et Scrobicularia plana) alors qu'en biomasse la structure s'apparente & un stade
plus mature avec une répartition plus homogéne des biomasses entre Cerastoderma edule, Hydrobia
ulvae, Macoma balthica et Venerupis decussata).

- Pour la vasiere de I'Est, il ressort une identité de stricture quelle que soit P'échelle
d’observation adoptée mais cette échelle reste toujours supérieure au meétre carré. Le peuplement
intertidal de vase pure est toujours dominé numériquement par Hydrobia ulvae avec Macoma balthica,
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Abra tenuis et Scrobicularia plana alors qu'en biomasse une certaine homogénéité se rétablit entre
Hydrobia ulvae, Macoma balthica, Cerastoderma edule et Scrobicularia plana.

Ces résultats suggeérent finalement qu'il est nécessaire de considérer avec précautions les
diagrammes rangs-fréquences obtenus sur une sommation d’un nombre d’échantillons trop restreint,
sommation correspondant & une aire de I'ordre du metre carré : c’est le cas des diagrammes obtenus
en Seudre pour les parcs ostréicoles (Fig. 37 D) et de ceux obtenus pour les bouchots (Fig. 37 A, B et
C). Les remarques qualitatives faites a propos de linfluence des cultures mytilicoles sur les
peuplements benthiques restent vraisemblablement valables mais les diagrammes rangs-fréquences
exposés ne permettent pas d'estimer sans biais rédhibitoire la structure de ces peuplements.

3.1.3. TYPOLOGIE DES PEUPLEMENTS MALACOLOGIQUES

3.1.3.1. Ordination en espace réduit

3.1.3.1.1. Graphes des espéces et des strates

Une premiére analyse des correspondances effectuée sur le tableau complet (60 espéces
croisées aux 67 strates) montre l'influence perturbatrice de quelques espéces ayant une répartition
geographique trés restreinte et de quelques strates ayant un profil faunistique tout a fait original par
rapport a I'ensemble des autres strates. Plusieurs essais successifs d'analyses factorielles montrent
l'influence perturbatrice de 5 espéces, soit peu fréquentes (Dosinia lupinus, Lunatia catena, Retusa
truncatella et Gibbula umbilicalis), soit mal échantillonnée (Mya arenaria) et de trois strates (43, 46 et
53) de sables fins a sables dunaires situées aux extrémités Nord-Ouest et Sud-Ouest du bassin. Lors de
ces essais successifs, ces 5 espéces et 3 strates qui ont une contribution relative aux 3 premiers axes
proche de 0,2 jouent tour & tour un rdle perturbateur sur la structure du nuage de points.

A cet égard, I'occultation de l'influence active de ces 3 strates ayant un profil faunistique
singulier et de ces 5 Mollusques ayarit une répartition géographique restreinte se fait en les plagant en
variables supplémentaires : I'analyse factorielle des correspondances est donc refaite sur un tableau
restreint croisant 55 espéces aux 64 strates.

Les résultats de cefte analyse factorielle des correspondances révélent une structure nettement
tétraédrique dans I'espace des trois premiers axes (Figs. 40 et 41). |l y a vraisemblablement une liaison
quadratique entre les axes 1 et 2 (effet Guttman) traduisant simplement le fait que I'ensemble des
observations est davantage concentré sur la diagonale d’un tableau & double entrée reprenant I'ordre
des stations et des espéces donné par I'analyse factorielle.

L'inertie expliquée par ces trois axes est respectivement de 13,11%, 7,33% et 5,75%.

L'analyse detaillée des contributions absolues a I'axe 1 montre qu'un groupe d'espéces
euryhalines intertidales (Abra tem's, Cerastoderma edule, Hydrobia ulvae, Macoma balthica,
Scrobicularia plana et Venerupis decussata) s'oppose a un groupe hétérogéne d'espéces ayant des
affinités beaucoup plus marines et situées en position subtidale (Abra alba, Anomia ephippium,
Calyptrea chinensis, Chlamys varia, Corbula gibba, Cylichna cylindracea, Dentalium vulgare, Nucula
nucleus, Solen marginatus, Spisula ovalis, Spisula subtruncata et Turritella communis).

Ainsi I'axe 1 met en opposition trois ensembles distincts (Fig. 40) :

- Du cété négatif de I'axe 1, les espéces intertidales euryhalines appartenant au peuplement a
Macoma balthica. Au sein de ce peuplement les deux especes Cerastoderma edule et Scrobicularia
plana sont cependant bien individualisées de part et d'autre de Macoma balthica. Elles caractérisent
chacune un facigés différent de ce peuplement : Scrobicularia plana un faciés de dessalure et
Cerastoderma edule un faciés de sédiments plus sableux. Ce peuplement se trouve réparti sur la
totalité des estrans du bassin de Marennes-Oléron ainsi qu'en Charente et en Seudre,

- Situé en position barycentrique sur I'axe 1 se situe le peuplement de vases pures & Abra
nitida-Sternaspis scutata avec Abra nitida, Nucula turgida, Mysella bidentata et Corbula gibba.

- Du c6té positif de I'axe 1, les espéces de divers peuplements subtidaux marins dont la
discrimination dans le plan 2/3 est plus aisée.
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Selon les axes 2 et 3, I'examen des contributions absolues permet de faire une nette distinction
entre trois groupes parmi I'ensemble faunistique subtidal (Fig. 41). Une nette opposition apparait entre :

- Des espéces de sédiments hétérogénes : graviers hétérogenes (Anomia ephippium, Venus
verrucosa) et de sables hétérogénes envasés (Nucula nucleus, Venus verrucosa, Buccinum undatum,
Calyptrea chinensis, Chlamys varia, Dentalium vulgare et Solen marginatus) auxquelles pourrait étre
rattachée Gibbula umbilicalis,

- Des espéces de sables fins (Angulus tenuis, Chamelea striatula, Cultellus pellucidus, Ensis
siliqua, Fabulina fabuloides et Pharus legumen) auxquelles peuvent étre rattachées Dosinia lupinus,
Lunatia catena et Donax vittatus ainsi que des espéces du peuplement de sables dunaires comme
I'atteste la présence de juvéniles de Spisula ovalis.

- Des espéces de sables fins envasés (Dentalium inaequicostatum) et vases sableuses
(Cylichna cylindracea, Myrtea spinifera, Onoba vitrea, Sphaerocardium paucicostatum, Turritella
communis, Psammocola depressa). De plus deux espéces comme Abra alba et Spisula subtruncata
que Hily (1976) classe comme ubiquistes s’individualisent relativement bien dans une position moyenne
. entre les cortéges faunistiques des peuplements cités ci-dessus.

Enfin, les deux espéces épibenthiques Crepidula fornicata et Mytilus edulis sont situées dans
des positions barycentriques vis-a-vis des peuplements auxquelles elles sont incorporées :

- Crepidula fornicata, observée en bordure des chenaux, est présente aussi bien dans le
peuplement de vases pures que dans le peuplement des sables hétérogénes envaseés,

- Mytilus edulis est présente aussi bien dans le peuplement de vases pures (aux pieds des
bouchots) que dans le peuplement intertidal euryhalin 2 Macoma balthica.

L’observation de la structure mise en $vidence par le graphe des strates dans les plans 1/2 et
3/2 (Figs. 42 et 43) met en relief que le profil faunistique des strates géographiques de I'ensemble du
bassin de Marennes-Oléron s'inscrit dans urr gradient océan-continent depuis les peuplements marins
subtidaux jusqu'aux peuplements intertidaux estuariens. Concernant les premiers, quelques strates
géographiques ont une composition malacologigue originale :

- Peuplements des sables fins et sables dunaires: ils sont situés aux extrémités Nord-Ouest
(plage Saumonard : 32, plage Boyardville : 27 et secteur Ford-Boyard : 43) et Sud-Ouest du bassin
(chenaux proches du pertuis de Maumusson : 46 et bancs du Sud : 53) ainsi qu'au centre du bassin
(Lamouroux : 45) et sont le siége d'un hydrodynamisme intense,

- Peuplement des sables hétérogénes envasés situés prés des noyaux rocheux du Nord-Ouest
(Traversenne : 39) et des chenaux de centre de la baie (Est Lamouroux : 42).

Dans une position proche du barycentre de l'analyse, se situent les strates geographiques dont
les espéces appartiennent aux peuplements de vases pures a vases sableuses : vasiére Nord subtidale
(33), Seudre (55, 58), les secteurs avec des mouliéres sur bouchots comme en Charente (5), & St-Frouit
(11) et & Bellevue sur la cte d'Oléron (26), ou les parcs ostréicoles (19, 25 et 61).

Les strates de la cote d'Oléron (17 & 32) s'égrénent sur I'ensemble du plan 1/2 attestant de la
variété de peuplements de ce secteur depuis les peuplements intertidaux & Macoma balthica jusqu'aux
peuplements de sables fins infralittoraux & Angulus tenuis. Ce phénoméne se produit aussi pour les
estrans du Sud de Marennes-Ronces (strates 61 & 68) mais est beaucoup moins accentué puisque [ss
strates 61 4 68 se dispersent seulement dans le cadran gauche du plan 1/2.
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3.1.3.1.2. Graphe de densité

Afin d’éclairer et de valider I'interprétation des axes de cette analyse, est pris en compte un lot
de 4 critéres quantitatifs et qualitatifs caractérisant les strates (vide supra : types édaphiques, richesse
spécifique, densités et biomasses moyennes et cote marine). A cet effet, I'A.F.C. sur le tableau de
présence-absence restreint aux 55 espéces croisées aux 64 strates est refaite y en adjoignant 33
variables supplémentaires qui représentent les diverses modalités du codage disjonctif camplet de ces
4 critéres. Pour alléger les représentations graphiques, des graphes de densité sont utilisés (Figs. 44 a
47) : les espéces et les strates sont représentées sous la forme d'un nuage de points qui ne sert que de
canevas a l'illustration de la position des variables supplémentaires.

3.1.3.1.2.1. Gradient bathymétrique

Selon le premier axe (Fig. 44) les diverses modalités de la variable "cote marine" s'égrénent
régulidrement depuis "+4 meétres" jusqu'a "-6 métres" exception faite de la modalité "0 métre" qui
occupe une position barycentrique plus proche des modalités subtidales. Les fortes similitudes de
profils faunistiques entre les strates géographiques proches du zéro des cartes marines et les strates
subtidales proches des peuplements subtidaux de vases pures & Abra nitida et Sternaspis scutata ne
font que confirmer les observations de Hily (1976). La remontée des espéces vasicoles vers l'infralittoral
exondable est facilitée par les turbidités élevées des eaux du bassin de Marennes-Oléron (voir les
analyses de Héral et al., 1983, 1984).

Le facteur écologique qui apparait le plus lié & ce gradient bathymétrique semble étre, outre le
facteur immersion, la tolérance des espéces aux variations de salinités. Ces variations de salinité
peuvent étre aussi bien provoquées par l'intrusion d’eaux fluviales (Charente et Seudre) que par les
dessalures pluviales sur les estrans de la vasiére de I'Est ou de la cote d’Oléron. En effet, les especes
qui contribuent le plus & l'axe 1 sont celles du peuplement intertidal euryhalin & Macoma balthica
(Macoma baithica, Hydrobia ulvae, Cerastoderma edule et Scrobicularia plana) opposées a Dentalium

vulgare et dans une moindre mesure a Solen marginatus et Venus verrucosa du peuplement de sables
hétérogénes envasés.

3.1.3.1.2.2. Gradient édaphique

L'évidence d’une structure liée au facteur édaphique apparait clairement dans I'espace des
trois premiers axes factoriels (Figs. 44 et 45) : les 8 modalités de la variable granulométrique adoptent
une forme typiquement tétraédrique :

- 'épine dorsale de cette structure met en évidence "la série de décantation pélitique” définie
par Chassé & Glémarec (1976). Les sédiments de vases pures VV glissent progressivement vers les
sédiments de vases sableuses VS et de sables fins envasés FV (axe 1, Fig. 44),

- en continuité, les sables fins SF et les sables dunaires SF-DU forment deux autres sommets
du tétraédre (axe 2, Fig.44),

- le dernier sommet est occupé par les graviers hétérogénes GH associés aux sédiments
hétérogénes envasés SHV (axe 1, Fig. 44 et axe 3, Fig. 45), ce qui constitue "la série relique" selon
Chassé & Glémarec (1976).

- les sédiments de sables fins biogénes SFB apparaissent intermédiaires entre les sédiments de
sables fins et les sédiments grossiers.

De fait, la série de décantation pélitique est en position barycentrique vis-a-vis des peuplements
intertidaux et des peuplements subtidaux qui présentent une méme similitude des conditions de
classement des sédiments. En définitive, I'axe 1 oppose les sédiments bien classés aux sédiments
beaucoup plus hétérogénes alors que l'axe 2 oppose les sédiments a fortes et moyennes teneurs
pélitiques a ceux ne contenant qu'une faible a trés faible fraction pélitique.

3.1.3.1.2.3. Gradient hydrodynamique

Couplé au gradient édaphique précédent, un gradient croissant d’hydrodynamisme apparait
dans le plan (1,2) le long de la diagonale opposant les sédiments de vases pures aux sédiments de
sables fins & sables dunaires : les chenaux supportant de forts courants de marée sont en opposition
avec les secteurs intertidaux et subtidaux siéges d'une forte décantation pélitique qui augmente au fur
et a mesure que le degré d’hydrodynamisme diminue (Figs. 42 +43 et 44 +45).
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Figure 44 : Plan 1/2 des variables supplémentaires sur un graphe de densité issu de I'A.F.C. d’un

tableau de présence-absence restreint a 55 Mollusques et 64 strates du plan
d’échantillonnage (5 espéces et 3 strates sont en variables supplémentaires).
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Figure 45 : Plan 3/2 des variables supplémentaires sur un graphe de densité issu de I'A.F.C. d’un
tableau de présence-absence restreint & 55 Mollusques et 64 strates du plan

d’échantillonnage (5 espéces et 3 strates sont en variables supplémentaires).
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3.1.3.1.2.4. Gradient richesse spécifique, densité et biomasse

La prise en compte de ces trois critéres quantitatifs peut sembler contradictoire avec le
traitement d’'un tableau codé en présence-absence ol chaque espéce posséde la méme pondéeration.
Cependant I'analyse de la dispersion dans les plans factoriels des diverses modalités de ces critéres
mantre une réelle cohérence avec des résultats précédemment obtenus avec les indices de diversité et
les diagrammes rangs-fréquences malgré le faible pouvoir discriminant du critére biomasse dont les
modalités restent trop proches de I'origine des axes factoriels (Figs. 44 et 45).

Il ressort que :

- Les maxima de densité (DMAX) supérieurs a 720 ind. m2, associés & des biomasses
inférieures 4 1 g m2 (BME-) caractérisent les peuplements intertidaux estuariens : ils sont
paucispécifiques (1 a 7 espéces).

- Les minima de densité (DMIN) et de biomasse (BMIN) sont préférentiellement situes dans les
peuplements infralittoraux des chenaux ou des bancs de sables fins et dunaires.

- Les niveaux de biomasse supérieurs a la moyenne (BME+ et BMAX) sont relativement
proches de l'infralittoral exondable (modalité cote marine OM) mais la modalité biomasse maximale
(BMAX) est observée au barycentre du nuage de points. Il est possible d'interpréter cette position
comme la résultante du role pondéral joué par les cing principales espéces du bassin de Marennes-
Oléron : Hydrobia ulvae, Cerastoderma edule, Mytilus edulis, Crepidula fornicata et Solen marginatus
dispersées réguliérement le long de I'axe 1 (Fig. 40). Les deux premiéres espéces sont typiquement
intertidales, la derniére est typiquement subtidale alors que Mytilus edulis et Crepidula fornicata ont
une répartition bathymétrique intermédiaire. L'infralittoral exondable est aussi une zone plurispecifique,
de 11 a 13 especes (SP13).

- Le maximum de richesse spécifique, de 14 a 23 espéces (SP23), associé a des densités et
biomasses relativement moyennes (DME- et BME +) est situé a proximité des strates subtidales du
Nord du bassin pour des sédiments envasés et des strates proches de l'infralittoral exondable.

3.1.3.1.3. Graphe des parcs ostréicoles

Une des questions posées par la présence de parcs ostréicoles sur les estrans du bassin de
Marennes-Oléron est de savoir dans quelle mesure elle modifie les peuplements malacologiques sous-
jacents. Des éléments de réponses ont déja été fournis a ce sujet par Massé & Lagardere (1981) pour
des parcs situés sur la cote d’Oléron ou sur le banc de Dagnas. L'analyse globale du graphe factoriel
des parcs ostréicoles met en relief les deux points suivants (Figs. 46 et 47) :

- En comparaison de la dispersion de I'ensemble des strates du bassin de Marennes-Oléron
dans I'espace des trois premiers axes factoriels, il apparait que I'ensemble des parcs ostréicoles se
distribue au coeur du nuage des “points strates". Du fait méme de I'analyse des correspondances, ou
une variable s'écarte d'autant plus du profil moyen et donc du barycentre de I'analyse, que son profil
d’observation est original, ceci montre que la diversité faunistique d’'un parc est beaucoup plus réduite
que celle d’une strate sans parc qui reléverait du méme peuplement malacologique. Cette constatation
est tout & fait cohérente avec I'analyse réalisée sur les diagrammes rangs-fréquences : les flux de
matidres organiques liées a la biodéposition favorisent I'implantation d'espéces vasicoles mais
globalement le cortége malacologique s’appauvrit par sélection des espéces du peuplement initial les
plus tolérantes.

- La dispersion des parcs ostréicoles dans le nuage des "points strates” s'effectue
essentiellement selon I'axe 1 de I'analyse factorielle. Cette dispersion traduit I'opposition entre des
ensembles de parcs bien distincts mais avec des intermédiaires qui correspondent a des pd7c§ abritant
une mosaique d’espéces tolérantes appartenant a plusieurs peuplements. Ainsi s'individualiseht 2 e e

£ Les parcs typiquement estuariens (peuplement & Macoma balthica) avec | f'.s{i’été%.‘ fﬂ‘e
Charente (3 et 4), de la vasiére de I'Est (11, 13), de Seudre (56 et 57) et de Ronce (63 et gg’ méis dvec
en Seudre la prépondérance du faciés & Scrobicularia plana et & Ronce la prépondérance té celif a
Cerastoderma edule.

+ Les parcs de la cote d’Oléron (18, 19 et 25) autres que ceux situés au Nord du secteur des
Doux (24). Sur ces parcs sont généralement présentes en abondance des moules et les espéces
vasicoles du peuplement subtidal de vases pures & Abra nitida (Abra nitida, Corbula gibba, Nucula
turgida et Mysella bidentata) sans pour autant que soient éliminées les espéces du facies a
Cerastoderma edule (Abra tenuis, Cerastoderma edule, Hydrobia ulvae et Venerupis decussata).
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Figure 46 : Plan 1/2 des strates "parcs ostréicoles" et "bouchots” sur un graphe de densité issu de
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IA.F.C. d’'un tableau de présence-absence restreint 2 55 Mollusques et 64 strates du
plan d’échantillonnage (5 espéces et 3 strates sont en variables supplémentaires).
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Figure 47 : Plan 3/2 des strates "parcs ostréicoles" et "bouchots" sur un graphe de densité issu de
A.F.C. d’'un tableau de présence-absence restreint & 55 Mollusques et 64 strates du

plan d’échantillonnage (5 espéces et 3 strates sont en variables supplémentaires).
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+ Cette influence est manifeste pour les parcs en surélevé du banc de Bourgeois (61) ol
domine tres largement Abra nitida sur le peuplement intertidal sous-jacent.

+ L'ensemble des parcs situés initialement sur des sédiments de sables fins ou sables fins
envasés comme le banc Martin (16) et les bancs de Dagnas et Barat (49 et 50) oli la présence de tables
ostréicoles favorise I'implantation de moules et d'espéces endogées vasicoles (Corbula gibva, Nucula
turgida, Mysella bidentata), d'espéces ubiquistes (Abra alba et Spisula subtruncata) sans pour autant
éliminer des espéces comme Chamelea striatula, Lunatia catena et Spisula ovalis.

+ Les parcs de sables fins envasés situés sur la cote d'Oléron entre Boyardville et les Doux
(strate 24) sont trés particuliers. Pour ces derniers sont observées 23 espéces appartenant & trois
peuplements différents, vases intertidales euryhalines a Macoma balthica, vases pures a Abra nitida et
sables dunaires a Spisula ovalis. Cette mosaique spécifique refiéte de fait une hétérogénéité spatiale
des stations échantillonnées dans cette strate avec en particulier deux stations (n° 337 et 352) situées
directement sous I'influence des flux de matiéres en suspension issues des bouchots de Boyardville.

+ Concernant les parcs a huftres du banc de sables dunaires de Lamouroux (54), au centre du
bassin, la présence de tables ostréicoles favorise vraisemblablement la survie d’espéces vasicoles
comme Corbula gibba, Nucula turgida et Mysella bidentata mais sans pour autant éliminer les espéces
de sables fins comme Angulus tenuis, Lunatia catena ou Spisula ovalis. La nuance ici adoptée tient
compte du fait que d’une part les tables ostréicoles ne restent pas & demeure toute I'année sur ce
secteur (Héral, 1986) et, d'autre part, que le banc de Lamouroux est directement situé sous l'influence
des flux de larves issues des peuplements subtidaux de vases pures du Nord du bassin.

- L'analyse factorielle des correspondances du tableau codé en présence-absence permet
aussi de mettre en évidence que l'influence quaiitative des parcs ostréicoles sur les peuplements sous-
jacents est différente selon le type de culture réalisée c’est-a-dire soit une culture a plat ol les hutres
sont directement sur le sédiment soit une culture en surélévation pour laquelle des tables ostréicoles
sont utilisées. Pour I'ensemble des secteurs géographiques ou la distinction a été faite (Tab. 10), la
position relative dans le plan factoriel d’une strate de parcs en surélevé est toujours moins excentrée
que la position relative d'une strate de parcs & plat. Autrement dit, la présence d’une culture d’huitres en
surélevé favorise beaucoup plus la survie et le développement d’une faune malacologique vasicole
issue du peuplement subtidal de vases pures & Abra nitida-Sternaspis scutata (Tab. 10 et Fig. 46) que
ne le fait la présence d’une culture d’huitres & plat.

Tableau 10 : Numéros des strates avec cultures ostréicoles en surélevé ou a plat dans les
différents secteurs géographiques. Présence de Mytilus edulis (m)

Type de culture ostréicole Surélevé Plat
Vasiére de I'Est 13 (m) 12
Céte d'Oléron 19 (m) et 25 (m) 18 (m)
Banc Dagnas et Barat 49 (m) 50 (m)
Estrans de Marennes-Ronces 64 (m) 63

En revanche, un tel effet n'apparait pas dans les deux secteurs franchement estuariens
(Charente et Seudre) ol seul le peuplement & Macoma balthica est présent. Cet effet est aussi
faiblement marqué pour les parcs de la vasiére de I'Est (Fig. 46). De plus I'analyse détaillée des profils
malacologiques des parcs en surélevé et a plat montre que la discrimination réalisée est
vraisemblablement aussi due pour partie & la présence de Mytilus edulis préférentiellement dans les
parcs cultivés en surélevé (Tab. 10), sachant que Mytilus edulis est aussi trés proche du barycentre de
l'analyse factorielle. De 13, statuer de I'impact fonctionnel relatif entre la présence de Mytilus edulis et la
présence de tables ostréicoles sur les processus de facilitation des espéces vasicoles et la
déstructuration du peuplement initial demanderait un autre type d'analyse. En revanche, la position des
3 strates de bouchots & Mytilus edulis sur les axes factoriels (strates 0581 en Charente, 11B2 sur la
vasiére de I'Est et 26B3 sur Oléron) montre que la composition malacologique des peuplements sous-
jacents est trés proche de celle du peuplement de vases pures a Abra nitida-Sternaspis scutata.

En complément et dans une optique d'échantillonnage (e.g. performances de croissance, suivi
hydrologique! et dans la mesure ol une forte similitude du profil malacologique entre strates
géographiques suggere une forte similitude des conditions environnementales subies et intégrées par
les espéces, il semble possible d’analyser la structure des proximités entre les parcs ostréicoles, telle



STRUCTURE ET ORGANISATION TROPHIQUE

gu'elle est dégagée par I'analyse des correspondances, selon un gradient qui oppose des conditions
environnementales typiquement estuariennes a des conditions environnementales plus océaniques. De
ce point de vue quatre ensembles cohérents se distinguent (Fig. 46 et 47) :

+ le premier ensemble, typiquement estuarien, est formé par les parcs de Charente (03P1 et
04P1), de Seudre (56P6 et 57P6), de la vasiére de I'Est (12P2 et 13P2) ainsi que des parcs de la cote de
Ronce (63P7),

+ Le second ensemble est intermédiaire et marque le passage vers des conditions plus
océaniques. Sont ainsi regroupés, des parcs de la cte de Ronce proches du Pertuis de Maumusson
(64P7), des parcs proches de Bourgeois (61P7) et des parcs de la cote d'Oléron situés au sud des
Doux (18P3, 19P3 et 25P3),

+ le dernier ensemble, a tendance plus océanique, est formé des parcs de la céte d'Oléron au
Nord des Doux (24P3), des bancs de Dagnas et de Barat (49P5 et 50P5), du banc de Martin (16P2) et
du banc de Lamouroux (54P5) dont le profil faunistique est le plus original vis-a-vis de I'ensemble des
autres parcs ostréicoles. C'est d'ailleurs un secteur ol la culture en surélévation est trés réglementée et
restreinte dans I'année.

3.1.3.2. Groupement par classification ascendante hiérarchigue

3.1.3.2.1. Regroupement des espéces

Le cortége malacologique analysé (Fig. 48) se scinde comme attendu en deux ensembles
distincts, le premier intertidal qui reléve du peuplement & Macoma balthica et le second subtidal qui
releve globalement de I'ensemble des peuplements décrits pour les pertuis charentais par Hily (1976).
Cependant, une analyse comparative plus précise avec les résultats de Hily (1976) pour les pertuis, de
Glémarec (1964 b) pour le golfe du Morbihan ou de Wolff (1973) nécessiterait d’'une part la prise en
compte de I'ensemble des espéces recrutées sur maille de 1 mm et, d'autre part, une analyse de la
variabilité intra-strates, c'est-a-dire la variabilité inter-stations. Cela permettrait vraisemblablement
d'expliquer pour certaines espéces (Fig. 48) les non-concordances de similitudes observées et la
typologie spécifique des peuplements telle que présentée par Hily (1976). De plus, les résultats
présentés sur un dendrogramme de similitude sont inféodés en particulier aux choix faits de I'indice de
distance (indice de similarité) comme montré par Blanc et al. (1976). Différents essais réalisés en
respectant les recommendations de Blanc et al. (1976) concernant les indices utilisant la présence-
absence montrent en effet que méme si globalement I'ordonnancement des espéces est similaire, |l
peut apparaitre dans le détail des discordances entre les regroupements d'espéces.

Quelques remarques peuvent étre faites pour des espéces comme Abra ovata, Crepidula
fornicata, Mytilus edulis, Psammophila magna (Lutraria magna) ou Lunatia catena :

- Abra ovata n'a été recensée qu'en une seule occasion sur la cote d’Oléron (station 105 au
Nord-Est, Fig. 15) dans un secteur intertidal proche d’'un herbier de Zostera noitii mais & proximité
immédiate du chenal d’Arceau qui recoit les eaux d'écoulement des salines du Nord-Est de I'fle
d'Oléron. Comme indiqué par Glémarec (1964 a), ce pourrait étre la variété Abra ovata subrostrata qui
est observée dans les marais salants du golfe du Morbihan puisque partout ailleurs dans les herbiers
intertidaux de Zostera noltii du bassin de Marennes-Oléron est observée Abra tenuis associée a
Macoma balthica, Hydrobia ulvae, Cerastoderma edule ou Scrobicularia plana.

- Mytilus edulis et Crepidula fornicata bien qu'essentiellement intertidales sont observées
conjointement avec des espéces du peuplement a Abra nitida-Nucula turgida alors que Crassostrea
gigas reste dans le cortége typiquement intertidal. Cela rejoint les observations déja faites
précédemment sur l'influence de ces espéces sur la pérénité de conditions d'envasement.

- L'ocbservation de Psammophila magna en zone intertidale doit étre reliée au processus décrit
par Hily (1976) de remontée des espéces facilitée par la turbidité des eaux. En effet cette espéce n'est
observée qu'une seule fois (station 337 sur la cote d'Oléron) dans un parc ostréicole en surélévation
placé sous l'influence directe des bouchots a moules de Boyarville (Fig. 15).

- L'espéce Lunatia catena, prédateur, est observée uniquement dans des parcs ostréicoles
(Banc Martin, Dagnas et Barat) qui présentent la particularité d’abriter une superposition de
peuplements. Lunatia catena est alors mélangée aux espéces de peuplements de vases sableuses ou
sables fins envasés.
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*1 MACOBAL
+ RETUTRU
HYDRULV
CERAEDU
ABRATEN
ODOSSPI
SCROPLA
PARVEXT
VENEDEC
TURBELE
CRASGIG
VENEPUL
PSAMMAG
LITILIT
HAMINAV
ABRAOVA
SCAPLIG
PATEVUL
LUCTIBOR

*2 SOLEMAR

TURRCOM !

DENTVUL
+ LUNACAT
CYLICYL
EPITCLA
CULTPEL
+ MYA.ARE
PHARLEG
PSAMDEP
MYRTSPI
SPHAPAU

*3 CHLAVAR
+ GIBBUMB
NUCUNUC
VENUVER
CALYCHI
ANOMEPH

*4 FABUFAB
DONAVIT
ENSISIL
CHAMSTR
ANGUTEN
SPISOVA

+ DOSILUP

*5 ABRANIT
OCENERI
BUCCUND
HINIINC
PANDINA
DENTINA
SPISSUB
ONOBVIT
ACTATOR
MYTIEDU
MYSEBID
NUCUTUR
HINIRET
CREPFOR

*6 CORBGIB
ABRAALB

Echelle de similitude 0

Peuplement intertidal
Peuplements VS a FV
Peuplements SHV a GHV
Peuplements SF & DU
Peuplement VV
Especes ubiquistes

Figure 48 : Groupement des espéces obtenues par une classification ascendante hiérarchique
(dendogramme des similitudes basé sur les résultats de I'analyse factorielle des
codé en présence/absence).
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Tableau 11 : Espéces rares (code), densité (0,2 m2) et position des stations dans la baie (voir la
figure 15 pour leur localisation géographique).

Code Densité Station Site

Parvexi 1 164, 165 cote d’Oléron
Psammag 1 337 cote d’Oléron +bouchots
Abraova 1 105 cote d'Oléron

Patevul 1 311 parc Courante d'Oléron
Lucibor 3 283 parc courante d'Oléron
Lunacat 2 303 a 306 parc banc Martin

& 1 29 parc banc Barat

R 2 285 a 287 parc Dagnas

Mya.are 1 153 nord subtidal

Gibbumb 5 73 courante d'Oléron
Dosilup 1 134 Lamouroux

Oceneri 1 171, 224 vasiére de I'Est

Actator 1 244 nord subtidal

De méme, le trés faible taux d’échantillonnage de certaines espéces (Tab. 11) peut perturber
leur ordonnance et les placer au sein d'un peuplement qui, en comparaison de conditions
d’observations différentes (Glémarec, 1969; Hily, 1976, Dauvin, 1984; Le Bris, 1988) ne serait pas le leur
mais en réalité refléter comme pour le cas de Lunatia catena la particularité des peuplements
benthiques du bassin de Marennes-Oléron modifiés indirectement par les activités conchylicoles.

3.1.3.2.2. Regroupement des stations

L'ensemble du dendrogramme des similitudes inter-strates s'inscrit dans un double gradient
depuis les secteurs océaniques subtidaux vers les secteurs sous influences estuariennes avec pour
chacun d'eux un glissement vers des sédiments mieux classés du fait de FPinfluence de
I'hydrodynamisme. De plus, autant il est possible d’individualiser des regroupements de strates dans
chacun de ces deux pdles bien distincts ainsi que les pbles immédiatement voisins, autant les
regroupements intermédiaires sont plus difficiles d’interprétation (Fig. 49 et 12) :

- A : Secteurs océaniques subtidaux ou infralittoraux de sédiments hétérogenes envasés (36,
39, 40, 42,) ou de vases sableuses (37) a sables fins envasés (23).

- B : Secteurs océaniques subtidaux ou infralittoraux de sables fins a sables dunaires comme le
Nord-Est d'Oléron (27, 32), le secteur de Lamouroux (45) ou le Pertuis de Maumusson (44).

- C : Secteurs géographiques de certains des bancs intertidaux de sables fins ou dunaires
soumis a un fort hydrodynamisme; bancs de Lamouroux (51 et 54), Barat (53), Martin (16).

- D : Secteurs intermédiaires & fort hydrodynamisme (35, 38, 48 et 58) ou avec de fortes
biomasses de moules (11, 5) ou de crépidules (52) marquant la transition avec le domaine intertidal.

- E : Ensemble des zones intertidales de I'lle d’Oléron (17, 22 avec les parcs 18) associée a
I'ensemble de la zone intertidale de I'Est (10 et 14).

- F : Secteurs intertidaux du Sud de I'lle d'Oléron (21 et 31) et de Ronces (62) sous l'influence
des zones ostréicoles.

- G : Secteurs ostréicoles VS a FV regroupant des parcs d'Oléron (19), les parcs du Sud (61, 63
et 64) et de I'Est (8 et 13) ainsi que des secteurs ostréicoles de Charente (3, 4 et 6).

- H : Secteurs intertidaux de sables fins & sables fins envasés du Sud (46, 68, 67), d'Oléron (29
et 30) ou de Barat dans la zone d'influence de la Seudre (59).

- | : Secteurs estuariens de Charente (01, 02 et 07), de Seudre (56 et 57) ou du haut
médiolittoral de la vasieére de I'Est (9), de Marennes-Ronces (66) ou du Sud d’Oléron (20).

Les résultats de la C.AH. & un niveau élevé de similitude peuvent aussi servir a des
regroupernants de strates géographiquement proches, ceci dans le but de simplifier et de critiquer a
posteriori lc plan de sondage. Les informations issues de I'A.F.C. et des variations des indices de
diversité peuvent aussi servir & cette restructuration.
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Figure 49 : Groupement des strates obtenues par une classification ascendante hiérarchique
(dendogramme des similitudes basé sur les résultats de I'analyse factorielle des
comrespondances d’un tableau codé en présence/absence). Strates supplémentaires
notées + (43, 46 et 53).
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3.1.3.2.4. Critigue du plan d’échantillonnage

Dans son principe, la structuration des données selon les trois stratificateurs de bathymétrie,
types édaphiques et types d’occupation du sol se retrouve bien évidemment dans I'A.F.C. et la C.A.H.
mais la tendance nette dégagée par les différences entre les types de cultures (moules ou huitres) et
méme pour les huftres entre la culture a plat et en surélevé ne permet pas d'éliminer ce dernier
stratificateur.

En revanche, des modifications peuvent étre apportées selon deux échelles spatiales, I'une sur
le découpage des superstrates et l'autre sur I'assemblage deux & deux de strates ayant des profils
malacologiques tout a fait similaires :

- Une certaine hétérogéneité spatiale se dégage parmi le domaine subtidal entre d’'une part, la
partie Nord du bassin essentiellement dominée par des secteurs de vases pures a vases sableuses
jusqu'aux sables hétérogenes envases a fortes biomasses et, d'autre part, la partie centrale et Sud
subtidale, domaine soumis a un hydrodynamisme beaucoup plus intense et ol s’observent
préférentiellement des sables fins ou sables dunaires et qui présentent des niveaux de biomasse faibles
a trés faibles. Ceci améne & proposer d'individualiser dans I'ensemble subtidal, la zone Nord plus
océanique de la zone centre et Sud & fort hydrodynamisme.

- En revanche, une certaine homogénéité ou similitude se dégage de I'ensemble des estrans du
Sud du bassin c’est-a-dire les estrans de Marennes, de Ronces et sur I'lle d'Oléron les estrans de St-
Trojan & Gatseau. Ceci peut étre fonctionnellement rapproché d’une certaine individualité de ce secteur
Sud vis-a-vis du Nord et centre de la baie, secteur Sud sous influence conjointe de la Seudre et des
apports océaniques par le Pertuis de Maumusson, apports trophiques régis par linfluence de la
Gironde (Fig. 7).

- De la méme fagon, 'ensemble des bancs intertidaux situés au centre du bassin (Lamouroux,
Dagnas, Martin) et au Sud du bassin (Barat, Bri et Goélette) peuvent étre regroupés.

Ainsi ce découpage, bien s(r toujours arbitraire, permet de définir 8 superstrates :

: Charente,

2 : Vasiére de I'Est,

3 : Cote d’Oléron,

4 : Zone Nord subtidale,
5

6

7

-

: Ensemble des bancs intertidaux des chenaux centre et Sud,
: Seudre,
: Estrans Sud de Marennes/Ronces/St-Trojean/Gatseau

et

8 : Zone centre et Sud subtidale.

Dans le détail des strates, il est possible & partir de I'A.F.C. et de la C.A.H. d’effectuer des
regroupements sans forcément attribuer a la contrainte spatiale de contiguité une prédominance sur la
similitude des profils malacologiques. En effet, Monestiez (1978) propose l'utilisation d’'une méthode de
classification automatique sous contraintes spatiales : les objets similaires appartenant & un champ
spatial ne sont agglomeérés que sous la condition qu'ils soient spatialement contigus. Néanmoins, les
résultats de la C.A.H. classique analysés en regard de la carte des strates (Fig. 12) permettent & partir
des niveaux des plus élevés de similitudes inter-strates d’effectuer les regroupements suivants :

Strates de Charente : 1+2 et 7

Strates du Nord : 36+39, 40+41, 27+32+43

Strates d'Oléron : 29+ 30

Strates bouchots : 5+ 11 +26 malgré quelques dissemblances
Strates des bancs intertidaux : 16+ 54, 44+ 45, 51 +53

Strates de fonds de chenaux : 38+48

Strates de Seudre : 55+58 et 56+57

Strates des estrans Sud : 67+68

La prise en compte de ces regroupements de strates permet de construire un nouveau plan
d'échantillonnage plus simple de 52 strates au lieu de 68 en vue d'une nouvelle estimation des stocks
dans le bassin de Marennss-Oléron. Ce nouveau découpage nécessite aussi de reprendre la procédure
d’optimisation et d'estimer a partir de nouveaux couples surface-variance intra-strate quelle serait la
nouvelle allocation optimr:aie de l'effort d’échantillonnage pour un seuil de précision fixé.
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RESUME L’estimation des stocks des mollusques benthiques non-cultivés constitue I'un des
maillons de I’étude globale engagée dans le bassin ostréicole de Marennes-Oléron. La
technique de sondage employée reléve du type échantillonnage aléatoire stratifié. Les
résultats sont exprimés selon trois descripteurs : la richesse spécifique, I'abondance et
la biomasse. Au printemps 1984, la biomasse des mollusques non cultivés représente
environ 20% des stocks d’huitres Crassostrea gigas Thunberg, en élevage. Selon le
descripteur richesse spécifique, I’organisation trophique de la malacofaune non-cultivéee
apparait homogéne dans 'ensemble du bassin, a I'exception des estuaires de Charente
et de Seudre ou elle se simplifie : la dominance des espéces suspensivores-déposivores
s'accroit. Sur tous les estrans vaseux, les déposivores Hydrobia ulvae et Abra tenuis
dominent en densité, ainsi que les suspensivores-déposivores Macoma balthica et
Scrobicularia plana. A contrario, les suspensivores dominent en biomasse dans les
zones subtidales et les estrans sableux. Ces suspensivores, Cerastoderma edule, Crepi-
dula fornicata, Mytilus edulis et Solen marginatus, représentent en biomasse 75%, du
stock total des mollusques non cultivés. La concordance étroite entre, d’une part,
cette organisation trophique et ses variations spatiales et, d’autre part, la typologie
hydrologique de ce bassin, indique que la turbidité des eaux semble étre le facteur
principal qui contrdle les flux d’énergie dans cet écosystéme. La présence de cultures
ostréicoles modifie localement cette organisation trophique, en favorisant soit les
déposivores soit les suspensivores-déposivores. Le niveau de compétition trophique
huitre-suspensivores non cultivés dépend, d’une part, des capacités physiologiques des
espéces (taux de filtration et efficacité de rétention des particules) et, d’autre part, de
la localisation spatiale des stocks non cultivés et des stocks ostréicoles vis-a-vis du
trajet des flux nutritifs. De ce fait, il est montré qu’a I'échelle de ce bassin ostréicole,
les effets de la compétition trophique huitre-suspensivores naturels sont négligeables,
alors que localement ces effets peuvent &tre établis, notamment dans le centre du
bassin de Marennes-Oléron.

Oceanologica Acta, 1989, 12, 2, 193-204.

ABSTRACT Trophic system of wild soft-bottom molluscs in the Marennes-Oléron
oyster-farming bay

Stock assessment of wild soft-bottom molluscs formed part of a study carried out in
the Marennes-Oléron oyster-farming bay. The sampling design was based on a strati-
fied random sampling. The results are presented using three descriptors: species
richness, abundance, and biomass. In spring 1984, wild molluscs corresponded to
nearly 20% of oyster-rearing stocks. Knowledge of the feeding behaviour and geogra-
phical distribution of the various trophic groups within the bay enables to estimate
trophic competition with the cultivated species (Crassostrea gigas and Mytilus edulis).

0399-1784/89/02 193 12/$% 3.20/© Gauthier-Villars - 101 -
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Five trophic groups were specified: suspension-feeders, deposit-feeders, suspension/dep-
osit-feeders, carnivores and herbivores. Their organization in terms of species number
seemed to be homogeneous throughout the bay, with the exception of the Charente
and Seudre estuaries. In these areas, the trophic system was conspicuously reduced:
the dominance of mixed groups composed of suspension/deposit-feeders increased.

Geographically, suspension-feeders were more numerous in the sublittoral areas and
also in the sandy tidal flats.

The biomass of these suspension-feeders (e.g. Cerastoderma edule, Mytilus edulis,
Crepidula fornicata and Solen marginatus) corresponded to 75% of the wild mollusc
stock. In contrast, the deposit-feeding Hydrobia ulvae and Abra tenuis were more
numerous on all mud flats, as were the suspension/deposit-feeding Macoma balthica
and Scrobicularia plana. The close concordance between this trophic system and its
local geographical variations, on the one hand, and the hydrological typology of the
bay on the other, indicated that water turbidity appears to be the main factor
structuring this ecosystem, with sediment type exercising a secondary influence. The
presence of oyster-farming cultures will also affect the molluscan trophic system
by encouraging those deposit-feeders or suspension/deposit-feeders. In the case of
suspension-feeding molluscs, it was necessary to integrate physiological capacities, i. e.
filtration rate and particle retention efficiency. It thus appears that trophic competition
with oysters has to be defined in terms of geographic distribution of oyster stock and
wild suspension-feeding stock in relation to direction of tidal currents and, consequen-
tly, quantities of food supply. Our results suggest that trophic competition between
wild suspension-feeders and Crassostrea gigas is negligible on a large geographic scale
because of the extent of intensive oyster culture in all parts of the bay. In contrast,
significant effects of this trophic competition are noticed on a small geographic scale,
particularly in the centre of the Marennes-Oléron bay.

Oceanologica Acta, 1989, 12, 2, 193-204.

INTRODUCTION

Dans le cadre de I'étude de I’écosystéme du bassin de
Marennes-Oléron (fig. 1), une premiére estimation des
stocks des mollusques benthiques non cultives a été
effectuée au printemps 1984. Prolongeant les travaux
de bionomie benthique quantitative réalisés dans les
pertuis charentais par Hily (1976), elle étend a I'ensem-
ble de la malacofaune benthique les premiéres estima-
tions des stocks des populations naturelles de Mytilus
edulis et Crepidula fornicata effectuées dans ce bassin
ostréicole (Massé, Lagardere, 1981). Elle vient aussi
compléter les estimations annuelles des stocks d’huitres
en élevage (Crassostrea gigas), selon une méthodologie
décrite par Bacher ef al. (1986). Les stocks des mollus-
ques benthiques non cultivés atteignent 14400
+3000 tonnes en biomasse fraiche (Sauriau, 1987).
Ceci représente, pour I'année 1984, quatre fois les
stocks de moules Mytilus edulis cultivées sur les bou-
chots du nord du bassin et de Charente
(Boromthanarat, 1986) et environ 209, des stocks
d’huitres japonaises cultivées sur les estrans de la baie
(fig. 2). Cette premiére estimation réelle, supérieure aux
prévisions antérieures (Heéral, 1987), renforce I'idée que
le role des mollusques compétiteurs trophiques des hui-
tres, dans ce bassin ostréicole, n’est peut-étre pas négli-
geable.

Cependant, de maniére 2 mieux définir la notion de
« compétiteurs trophiques des huitres C. gigas en
élevage », ce résultat global doit étre affiné en termes
d’organisation trophique et de structure spatiale. Dans
une premiére étape, ceci peut se faire en distinguant

les différents régimes alimentaires des mollusques non
cultives. Il apparait ensuite nécessaire de préciser,
I'échelle de ce bassin ostréicole, la répartition géogra-

Figure 1

Situatin.: du bassin de Marennes-Oléron. Principaux apports d’eaux
océaniqucs (fléches pleines) et fluviales (fléches vides), simplifiés
d’aprés Dechambenoy et al. (1977).

Qutline map of the Marennes-Oléron bay showing penetration of sea-

water (solid arrows) and fresh-water (open arrows) into the bay (derived
Sfrom Dzchambenoy et al., 1977).
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B BOUCHOTS
P PARCS
N NON-CULTIVE

MARENNES {7)

SEUDRE (6)

Figure 2

Extension géographique des zones (superstrates) dféfinies par le plan
d'échantillonnage, notées 1 4 7 (d‘aprlés Sauriau, 1987) et des
cultures : parcs a huitres (P) et bouchots 4 moules (B).

Extent of sampling geographic area noted 1 to 7 according ro.Sauriau
(1987) and localization of intensive oyster cultures (P) and intensive
mussel cultures “‘bouchots” (B).

phique, d’une part, des mollusques suspensivores non
cultivés et, d’autre part, des mollusques en ¢€levage, par
rapport aux trajets des masses d’eaux.

MATERIELS ET METHODES

La stratégie d’échantillonnage retenue lors de cette
étude reléve, selon Cochran (1977), d’un échantillon-
nage aléatoire stratifié aprés allocation optimale de
'effort d’échantillonnage au sein des strates : la zone
prospectée, d’une superficie de 180,44 km? est subdivi-
sée en strates dans lesquelles sont réparties de maniére
optimale 370 stations (Sauriau, 1987). Chaque rstatio_n
comporte deux prélévements de 0,1 m? effectués, soit
avec une benne Smith Mc-Intyre, soit 4 'aide d’un
cadre de 0,1 m? dans le cas des parcs ostréicoles. Au
cours de ce plan d’échantillonnage, 'ensemble des stra-
tes a été regroupé en sept zones, appelées superstratf:s
(fig. 2). La détermination des mollusques s’est appuyée
sur les travaux de Glémarec (1964) pour le genre Abra;
Tebble (1966); Glémarec (1968) pour le genre Spisula;
Fretter et Graham (1976, 1977; 1978 a; b; 1980) pour
les prosobranches et les synonymies usuelles sur les
travaux de Granier et Penez (1984).

La distinction des régimes alimentaires des mollusques
benthiques repose sur diverses nomenclatures établies
ou modifiées par Blegvad (1914), Pearson (1971),
Wolff (1973), Newell (1979), Bachelet (1981). Mémf: si
la typologie trophique retenue ne peut étre définitive-
ment fixée (Wildish, 1984), les mollusques benthiques
de substrats meubles peuvent se répartir en cing grou-
pes trophiques : les suspensivores (S), les suspensivores-
déposivores de surface (S-D), les déposivores de

surface (D), les carnivores (C) sensu lato, prédateurs ou
necrophages et les heizivores (H).

Le terme d’organisation trophique plutdt que structure

trophique est employé, en accord avec les définitions
données par Bachelet (1981).

L’étude granulométrique des sédiments s’est effectuée
sclon un protocole utilisé par Chassé et Glémarec
(1976) et Hily (1976): les échantillons sédimentaires
non décalcifiés sont séchés, pesés puis tamisés sous
I'eau sur une maille de 63 um; le résidu sec est ensuite
pesé et tamisé sur une série de tamis Afnor. La classifi-
cation des sédiments respecte la définition des types
biosédimentaires décrits par Chasseé et
Glémarec (1976). L'indication des courants marins et
fluviaux (fig. 1) provient des travaux de Dechambenoy
et al. (1977), et les vitesses de courants des travaux du
L.C.H.F. (1973).

La description synthétique des tableaux de données est
réalisée par I'analyse factorielle des correspondances

(A.F.C.) dont Lebart et al. (1979) rappellent les princi-
pes d’interprétation. -

RESULTATS

Sédiments et courants de marées (fig. 3)

Les sédiments de vases franches (taux de pélites = 85%)
prédominent sur toute la zone intertidale de I'est,
depuis la Charente jusqu'a la Seudre, alors que les

%)

Pori-des~
Barquas

MARENNES
OLERON

S Echetre L34

m moules

h huitres

Taux da Typo deo

' Pélites Sédirment

y ﬁ 7 : E=has vV
et e =1 1s-857. VS
k»—_h-—__ < lo-as7.  FV

— 55 PERS SfF-DU

Maymusson La Tremblade 23 s-30.  SHV

(RN 11 05"

Figure 3

Taux de pélites (¢€léments < 63 pm) dans les sédiments selon la classi-
fication des types biosédimentaires de Chsssé et Glémarec (1976).
Abréviations: VV=vase pure; VS=vase sableuse; FV=sable fin
envasé; SF=sable fin; DU=sable dunaire, SHV =sable hétérogéne
envasé.

Distribution of sediments according to mud consent (particles < 63 pm).
Sediment types are deduced from the sedimes! classification of Chassé
and Glémarec (1976). Abbreviations: VV=mud; V5 =sandy mud;
FV = fine muddy sand; SF= fine sand; DU = unstable sand; SHV =he-
terogeneous muddy sand.
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Tableau 1

Liste des 67 espéces, synonymie usuelle et groupes trophiques (voir le
texte pour les abréviations). Références: 1, Purchon (1968); 2, Pohlo
(1969); 3, Pearson (1971); 4, Wolff (1973); 5, Fretter et Graham
(1976; 1977, 1978a; b; 1980); 6, Thompson-Brown (1976);
7, Glémarec (1979); 8, Newell (1979).

List of 60 species, synonymous species and trophic types. Abbreviations:
(S)=suspension-feeders; (D)=surface deposit-feeders; (S-D)=susp-
ension/deposit-feeders; (C)=carnivores; and (H)= herbivores.

Groupe

Espéce et synonymie usuelle trophique Source

Anomia ephippium L.

Calyptraea chinensis (L.)
Cerastoderma edule (L.) Cardium edule
Chamelea striatula (L.) Venus striatula
Chlamys varia (L.)

Corbula gibba (Olivi)

Crassostrea gigas Thunberg
Crepidula fornicata (L.)

Cultellus pellucidus (Pennant)

Donax vittatus (Da Costa)

Ensis siliqua L.

Mya arenaria L.

Mysella bidentata (Montagu)
Mytilus edulis L.

Pandora inaequivalvis L.
Parvicardium exiguum (Gmellin)
Pharus legumen (L.)

Psammophila magna (Da Costa)
Lutraria magna

Solen marginatus (Pennant)

Spisula ovalis (Sowerby)

Spisula subtruncata (Da Costa)
Sphaerocardium paucicostatum (Sowerby)
Cardium paucicostatum

Venerupis decussata (L.) Tapes decussatus
Venerupis puilastra (Montagu)

Tapes pullastra

Venus verrucosa L.

Turritella communis Risso

Angulus tenuis (Da Costa) Tellina tenuis
Fabulina fabula (Gmellin) Tellina fabula
Macoma balthica (L.)

Mpyrtea spinifera (Montagu)
Scrobicularia plana (Da Costa)

Abra alba (Wood)

Abra nitida (Milller)

Abra ovata (Philippi)

Abra tenuis (Montagu)

Dentalium inaequicostatum Dautz
Dentalium vulgare Da Costa

Dosinia lupinus (Poli)

Hydrobia ulvae (Pennant)

Lucinoma borealis (L.)

Nucula turgida Leckenby et Marshall
Nucula nucleus L.

Onoba vitrea (Montagu)
Psammocola depressa (Pennant)

Gari depressa

Actaeon tornatilis (L.)

Buccinum undatum L.

Cylichna cylindracea (Pennant)
Epitonium clathrus (L.)

Clathrus clathrus

Hinia incrassata (Strom)

Nassa incrassata

Hinia reticulata (L.) Nassa reticulata
Lunatia catena (Da Costa)

Natica catena

Ocenebra erinacea (L.)

Odostomia sp.

Retusa truncatula (Bruguiére)
Scaphander lignarius (L.)

Turbonilla elegantissima (Montagu)
Gibbula umbilicalis (L.)

Haminea navicula (Da Costa)
Littorina littorea (L.)

Patella vulgata L.
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sables fins vaseux (10% < taux de pélites < 3577) ou
les sables fins (taux de pélites < 5%,) dominent sur la
cote d’Oléron. La zone nord subtidale est occupée par

des sédiments vaseux a sablo-vaseux. Les sédiments des
chenaux et des bancs intertidaux du centre du bassin
sont composés de sables fins ou dunaires, de méme que
toute la partie Sud-Ouest prés du pertuis de Maumus-
son (fig. 2). Hily (1976) et Massé et Lagardére (1981)
décrivent une situation similaire, mais actuellement, la
partie supérieure du meédiolittoral de la céte d’Oléron
(cote marine de +3 a +5 m) est localement plus enva-
sée. Ces observations complétent I’étude topographique
de 1985 pour les fonds de —20 4 +3m, étude qui
indique des fluctuations du niveau des fonds inférieures
a +0,20 m depuis 1970; ce qui n’est pas significatif
d’une évolution (Anonymes, 1985).

Cette typologie sédimentaire (fig. 3) dépend pour une
large part de la circulation des masses d’eaux : intrusion
par le nord-ouest des eaux océaniques, par le nord-est
des eaux fluviales trés turbides de la Charente (Héral
et al., 1984) et existence de forts courants de marée au
centre et sud-ouest du bassin (L.C.H.F., 1973).

Groupes trophiques

La répartition par groupes trophiques des soixante
espéces de mollusques benthiques récoltées est basée
sur divers travaux, cités dans le tableau 1. Les
suspensivores (S) sont les plus nombreux (26 espéces)
avec principalement Cerastoderma edule, Mytilus edulis,
Solen marginatus et Crepidula fornicata. Les déposivo-
res de surface (D) sont au nombre de 13, dont les
genres Abra et Nucula. Cinq espéces, dont Macoma
balthica et Scrobicularia plana, sont suspensivores-
déposivores de surface (S-D), 12 sont carnivores (C) et
4 herbivores (H).

Organisation trophique

A Téchelle du bassin, les résultats de I'échantillonnage
aléatoire stratifi¢ permettent de déterminer les propor-
tions relatives de chacun des cing groupes trophiques
selon les estimateurs nombre d’espéces, abondance et
biomasse (tab. 2). Les suspensivores (S) représentent
moins de 109, de I’abondance et environ 75%, de la
biomasse non cultivée, soit de 'ordre de 159 des
stocks ostréicoles en ¢€levage en 1984. A contrario, les
déposivores de surface (D) représentent prés de 909
de I'abondance et 159, de la biomasse totale des mol-
lusques benthiques non cultivés. Les niveaux de bio-
masse et d’abondance des suspensivores-déposivores
(S-D) sont inférieurs a 10%, ceux des carnivores (C)
fluctuent de 1 a 109, les herbivores (H) étant trés peu
représentés (moins de 1%).

La présence de cultures (moule ou huitre) va de pair
avec une augmentation des abondances et biomasses
des suspensivores (S) au detriment de celles des déposi-
vores de surface (D): le cas des bouchots a moules
s’explique par le fait que la faune récoltée 4 la base
des bouchots est pour 'essentiel constituée de grappes
de moules qui s’en détachent. Enfin, en nombre d’espé-
ces, il faut remarquer la stabilite de ’organisation tro-
phique quel que soit le type d’occupation du sol : 41-
46 %, de suspensivores, 7-99% de suspensivores-déposi-
vores, 21-29% de déposivores, 15-219, de carnivores
et 0-7% d’herbivores.
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Tableau 2

Répartition des groupes trophiques en pourcentage du nombre d'espéces, des abondances et des
biomasses totales selon le type d’occupation du sol (N est le nombre d'espéces).

Proportion of each trophic group according to descriptors (species number, abundance and biomass
“AFDW™) and type of ground (“bouchots’ = mussel, oyster, oyster-free flats and total of the bay).
N =total number of species.

Type Groupes trophiques N

d'occupation
Estimateur du sol 5 5D D c H
Nombre bouchots moules 45 9 2 18 0 11
d’espéces parcs huitres 41 9 29 15 6 34
o non-cultivé 46 T 21 21 5 57

total bassin 45 7 22 20 7 60
Abondance bouchots moules 71 0 27 2 0 -
4 parcs huitres 18 5 73 4 0 -

non-cultivé 6 3 90 1 0 =

total bassin ) 3 89 1 0 -
Biomasse de bouchots moules 98 Q0 1 2 0 -
tissu sec parcs huitres 90 1 2 7 0 -
libre de non-cultivé 65 9 20 6 0 -
cendre %,

total bassin 73 6 15 6 0 -
Tableau 3
Richesse spécifique de chaque groupe trophique selon la zone géographique et le type d’occupa-
tion du sol.

Species number of each trophic group in relation to geographic areas and type of ground. N =total
number of species.

Type Groupes trophiques N
d’occupation
Zone du solp S 5D P c H
Charente bouchots moules | 0 2 0 0 3
parcs huitres 1 1 3 1 0 6
non-cultivés 4 2 2 0 0 8
Vasiére bouchots moules 4 1 2 2 0 9
de I'est parcs huitres 6 1 7 4 1 19
non-cultivé 9 2 7 5 2 25
Oléron bouchots moules 3 0 3 1 0 7
parcs huitres 13 3 9 3 1 29
non-cultivé 16 4 T 7 2 36
Subtidal non-cultivé 21 4 9 6 2 42
Bancs centre parcs huitres 6 1 3 3 0 13
et sud non-cultivé 4 1 4 2 0 11
Seudre parcs huitres 2 2 0 0 0 4
non-cultivé 6 2 2 1 0 11
Marennes parcs huitres 5 2 6 2 0 15
Ronces (sud) non-cultivé 4 4 3 2 2 15
Tableau 4

Biomasse séche libre de cendre (en tonne) de chaque groupe trophique selon la zone géographique
et le type d’occupation du sol.

Ash-free dry weight “AFDW™ (metric ton) of each trophic group in relation to geographic areas
and type of ground.

Type Groupes trophiques
d’occupalion
Zone du sol S $-D D ¢ H
Charente bouchots moules 0002 0 0,002 0 0
parcs huitres 0,790 0,580 0,078 0,011 0
non-cultivé 0,039 3,337 1,242 0 0
Vasiére bouchots moules 4,211 0,001 0223 0024 O
de l'est parcs huitres 3,093 0024 0,746 0,61 0,044
non-cultivé 3,466 3,88 4,087 0,778 0,484
QOléron bouchots moules 0,038 0 0,103 0846 0
parcs huitres 4,801 0,327 0,87 2,07 0,004
non-cultivé 4295 2,028 2,571 0,913 0,283
Subtidal non-cultivé 5,273 1,001 2,981 3,213 0,178
Bancs centre parcs huitres 0,819 0,072 0,063 1,133 0
et sud non-cultivé 2873 0022 0,169 2259 0
Seudre parcs huitres 0,167 0207 O 0 0
non-cultive 0,418 0,641 0,032 1,069 0
Marennes parcs huitres 2,363 0,144 0,574 0907 0
Ronces (sud) non-cultivé 4,594 1,555 1,323 0,495 0,431
Cependant, cette constance peut occulter les particulari- specifique (fig. 4) et le logarithme des biomasses
tés de certains secteurs géographiques (tab. 3 et 4). (fig. 5). L'analyse selon les densités n'est pas présentée
L’analyse factorielle des correspondances permet d’in- car elle n’apporte pas d’informations originales par
terpréter globalement cette structure, selon la richesse rapport a celles obtenues avec le descripteur biomasse.
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Dans chacune des analyses d’inertic, le groupe des
herbivores (H), dont les 2/3 des valeurs sont nulles
sera placé en variable supplémentaire.
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Figure 4

Selon la richesse spécifique : projection bidimensionnelle des variables
(groupes trophiques) croisées aux observations (zones géographiques
gt(;)ypcs d’occupation du sol) dans les plans factoriels 1-2(a) et 1-
Correspondence analysis according to species number: 2D plots of the
variables (trophic groups) and observations (geographic areas and types
of ground) in the 1-2 factorial plane (a) and 1-3 factorial plane (b).
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Figure 5

Selon la biomasse : projection bidimensionnelle des variables (grou-
pes trophiques) croisées aux ubservations (zones géographiques et
types d’occupation du sol) dans les plans factoriels 1-2 (a) et 1-3 (b).

Correspondence analysis according to biomass “AFDW™: 2D plots of
the variables (trophic groups) and observations (geographic areas and
types of ground) in the 1-1 factorial plane(a) and 1-3 factorial
plane (b).
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Selon le descripteur richesse spécifique (fig. 4), le pre-
mier axe factoriel, qui extrait 579 de la variabilité du
nuage de points, traduit 'importance du mode alimen-
taire déposivore sensu lato. Le groupe des mixtes sus-
pensivores-déposivores (8-D) qui caractérise quasi
exclusivement cet axe (Cr=0,85, tab. 5), s'oppose au
groupe des déposivores stricts (D). Selon le deuxiéme
axe factoriel (27,39, de la variance), les suspensivores
(S) s’opposent aux déposivores (D). Ainsi dans le plan
factoriel (1-2), le regroupement des zones Vasiére (2),
Oléron (3), Subtidal (4) et Bancs sableux (5) autour
du barycentre du nuage de points découle de leur
organisation trophique quasi identique. Opposées a ce
noyau plurispécifique sous influence plus océanique,
se situent les zones paucispécifiques estuariennes: la
Charente (1) ou les déposivores (D) dominent et la
Seudre (6), ot [l'influence des suspensivores-
déposivores (S-D) s’accroit. La zone de Marennes-
Oléron (7) semble intermédiaire (plurispécificité et
influence des déposivores).

D’autre part, 'influence du type d’occupation du sol
apparait dans chaque zone géographique par un étire-
ment selon le plan factoriel (1-2), des zones avec cultu-
res (moule et huitre) vis-a-vis des zones sans culture.
Ceci indique I'existence d’un plus grand nombre d’espe-
ces déposivores (D) ou suspensivores-déposivores (S-
D) dans les zones de cultures. Par exemple, en
Charente (1), les types bouchots (1B) et parcs
d’huitres (1 P) contribuent a I'axe 2, ce qui traduit une
influence accrue du mode alimentaire déposivore (D).
Concernant la c6te d'Oléron (3), la proximité des types
bouchots (3 B) et parcs d’huitres (3 P) ainsi que leurs
positions respectives par rapport a I’axe 2, s’expliquent
par leur richesse spécifique plus élevée en déposivores
(D) vis-a-vis du type Oléron non-cultivé (3N), ou la
proportion de suspensivores (S) est plus forte.

Selon le descripteur biomasse (fig. 5), la disposition
du nuage de points selon une structure arquée (effet
Guttman) indique I'existence d’un facteur écologique
suffisamment contraignant pour expliquer une large
part de la variabilité du nuage de points (axe 1 : 63,8 %;
axe 2: 28%). Laurec (1979) indique a ce propos que
la nature du sédiment en milieu benthique marin et la
salinité en milicu estuarien constituent de tels facteurs.
Dans le cas présent, il est possible de relier 'axe 1 a
un gradient décroissant de salinité associé 4 un gradient
croissant de turbidité des eaux. L’interprétation de
I'axe 2 associe des gradients croissants de salinité et
d’hydrodynamisme. Selon ces gradients, 'organisation
trophique de la malacofaune benthique se caractérise
par une prépondérance des suspensivores-déposivores
(5-D) dans les zones a salinité variable et a forte turbi-
dite, celle des suspensivores (S) dans les zones a salinité
stable et moins turbides, et celle des carnivores (C) la
ou I'’hydrodynamisme semble plus élevé.

Distribution spatiale des groupes trophiques: richesse
spécifique, densité et biomasse (fig. 6, 7 et 8).

Ces cartes représentent la richesse spécifique, la densité
et la biomasse par unité d’échantillonnage de 0,1 m?
en chacune des 370 stations prospectées. Ces représen-
tations cartographiques doivent étre alors relativisées a
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Distribution spatiale des groupes trophiques selon le
descripteur densité, pour 0,1 m?,

Horizontal distribution of trophic groups according to
density. Sampling area=0.1 m?,
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Les espéces suspensivores-déposivores sont essentielle-
ment des Tellinidae : Macoma balthica, Fabulina fabula,
Angulus tenuis et Scrobicularia plana. Leur agencement,
que ce soit en nombre d’espéces (0 a 2 espéces), en
densité ou en biomasse, s’avére étre assez homogéne
sur I'ensemble des estrans (fig. 6B, 7B et 8 B). Ces
especes sont, a de rares exceptions locales prés, absentes
de la zone subtidale. Cependant Macoma balthica pré-
sente sur la vasiére intertidale de I’'Est des maxima de
densité (55 individus/0,1 m?) et de biomasse
(0,7 g/0,1 m?).

De méme, 'agencement spatial des déposivores de sur-
face est assez homogéne. 1 a 4 espéces (fig. 6C). En
revanche les maxima de densité et de biomasse se
localisent sur I'ensemble des estrans avec une préférence
pour la vasicre intertidale de I'Est, vases pures fluides
en surface, ou ils dépassent 2900 individus et
1,2g/0,1 m* (fig. 7C et 8C). Ces valeurs sont dues
pour l'essentiel & Hydrobia ulvae et Abra tenuis. En
zone subtidale Nord, la disposition des déposivores est
plus hétérogéne, avec des espéces telles que Nucula
turgida et Abra nitida.

La répartition des carnivores (fig. 6D, 7D et 8D)
refléte une certaine dichotomie spécifique : d’une part
les prédateurs des vasiéres intertidales appartenant aux
genres Retusa, Odostomia, Turbonilla; de I'autre les

prédateurs subtidaux ou infralittoraux des genres Buc-
cinum, Epitonium, Ocenebra, Hinia et Lunatia. La
richesse spécifique varie de 0 a 2/0,1 m?, les niveaux
de biomasse ¢tant maximaux pour les prédateurs
infralittoraux: 1,0 g/0,1 m?.

Enfin les cartes de distribution des herbivores ne sont
pas présentées ici, car ces espéces sont trés peu abon-
dantes. Ce sont les genres Littorina, Gibbula et Patella,
surtout inféodés aux herbiers de Zostera nana (cote
d’Oléron et estrans de Marennes-R once), ou bien situés
a proximité de structures liées 4 une activité anthropi-
que (digues, tables ostréicoles).

DISCUSSION

La description de 'organisation trophique de la mala-
cofaune benthique de cet écosystéme repose sur des
résultats quantitatifs, basés sur trois types de
descripteurs : le nombre d’espéces ou richesse spécifi-
que, les densités et les biomasses. Chacun d’eux apporte
des informations de natures différentes et pourtant
complémentaires. Il faut a4 ce propos remarquer que,
selon Wildish (1984), la richesse spécifique fournit une
« image » de 'organisation trophique d’un peuplement
benthique plus stable que celle donnée par les densités
ou biomasses, c’est-a-dire non soumise 4 des fluctua-
tions saisonniéres marquées,
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Selon le descripteur richesse spécifique, I'analyse facto-
rielle des correspondances montre une grande homoge-
néité de cette organisation dans I'ensemble de la baie,
exception faite des zones estuariennes de Charente et
Seudre. Une typologie géographique quasi similaire se
dégage des études hydrologiques de Héral et al
(1978; 1983 b; 1984). Les eaux de Charente et de Seudre
se distinguent par leurs trés fortes turbidités, alors
que les caractéristiques hydrologiques de 'ensemble du
bassin sont assez semblables. Les eaux internes a la
baie résultent du mélange des apports fluviaux de la
Charente et des eaux océaniques du Nord-Ouest
(cf fig. 1), avec comme principale singularité de fortes
teneurs en seston minéral de 50 4 400 mg 1~ (Héral
et al., 1983 b; 1984). Héral et al. (1983 a) indiquent que
259 du seston total est organique au printemps, alors
que ce pourcentage n’atteint que 5% en hiver. Cette
turbidité élevée constitue, sans aucun doute, le facteur
écologique le plus contraignant, parmi I’ensemble des
facteurs contrélant les flux énergétiques dans cet éco-
systeme charentais.

Son action sur 'organisation trophique de la malaco-
faune se traduit par une décroissance du gradient de
richesse spécifique des suspensivores (en interaction
avec le facteur salinite) et par une répartition spatiale
homogéne du mode alimentaire déposivore (sensu lato).

COMPETITION TROPHIQUE HUITRE-MOLLUSQUES BENTHIQUES

Ceci rejoint les conclusions de Bachelet (1981) concer-
nani I'organisation trophique d’un peuplement benthi-
que situé face a l'embouchure de [I'estuaire de la
Gironde.

Localement dans chacune des zones de Charente,
Vasiére et Oléron, la présence de moules sur bouchots
provoque une baisse de la richesse spécifique (tab. 3).
Bien que ce résultat ne concerne que la malacofaune,
il est en accord avec les observations notant I"influence
de 'accumulation des biodépots de Mytilus edulis culti-
vees en filieres sur la faune endogée. Tenore ¢t Gonza-
lez (1975) et Tenore et al. (1985) notent une baisse de
la diversité spécifique de ces milieux. De méme,
Mattson et Lindén (1983) et Kaspar et gl. (1985) indi-
quent que sous ces filires de moules, les peuplements
d’origine sont remplacés par des peuplements ou domi-
nent les polychétes Capitellidae. En revanche, la pré-
sence d’huitres provoque une augmentation du flux
organique sous forme de biodépdts (Sormin et al.,
1983), et semble favoriser la plurispécificité du mode
alimentaire déposivore (tab. 3, fig. 4). Whitlatch (1981)
indique 4 ce propos que la richesse spécifique des dépo-
sivores est directement corrélée a la teneur en carbone
organique du sédiment.

Plusieurs facteurs concourent a ces effets opposés des
cultures d’huitres et de moules sur la malacofaune

SLEPEME | VERTS

SUSPERY EORTS DEPOSIVUKLS

el o BLOMASSE
Feini-cinoae
it senz-canmar

wg /0.1 w2

schalle
10 g

10 g
o U ag

O (VTR

509U =g - -
» [}

o 100 =g

() 1ooo w

O 3000 a

Figure 8

Distribution spatiale des groupes trophiques selon le
descri;;tcur biomasse de tissu sec libre de cendre, pour
0,1 m*

Horizontal distribution of trophic groups according to

DEFISLVORES LARNIVORES

BIMASST
SECH i-CEMDRE
wy /0.0 m2

BIORASSE
SECHE-CENDRE
ng /0.0 wt

Fehaile

dchelle

19 mg

10 =g

c 100 ag

O 1000 ag

O 3000 mg

o 100 ug

O e

5000 mg
-

ash-free dry weight “AFDW", Sampling area=0.1 m2, -




P.-G. SAURIAU, V. MOURET. J.-P. RINCE

endogée sous-jacente. D’une part, les quantités rejetées
et la composition organique et minérale des biodépots
de Crassostrea gigas et Mytilus edulis ne sont pas identi-
ques (Héral et al, 1983a et Deslous-Paoli et al.,
1987 b) et d’autre part, au niveau des cultures ostréico-
les, la mafiére organique accumulée subit I'action
cumulée de I"émersion et des courants de marée. Or la
conjugaiscen de ces facteurs provoque une variation
saisonniére trés marquée de la biodéposition (Sornin
et al., 1983, 1986), une remise en suspension partielle
des biodépdts a chaque cycle de marée ainsi qu'une
minéralisation rapide de la matiére organique biodépo-
sée (Feuillet-Girard et al., sous presse); ce qui empéche
le développement, sous les structures ostréicoles, d’une
faune endogée caractéristique de milieux hypertrophi-
ques.

La répartition des cing groupes trophiques selon le
critére densité, permet de noter I'influence de la nature
du substrat. La préedominance des mangeurs de dépots
dans un sédiment vaseux et des suspensivores dans un
sédiment sableux sont deux principes constants des
peuplements benthiques subtidaux et intertidaux
(e. g. Sanders, 1958; Pearson, 1971; Wolff, 1973;
Beukema, 1976; Levinton, 1979; Bachelet, 1981;
Dankers et Beukema, 1981; Whitlatch, 1981). De
méme, les maxima de densité (fig. 7B) et de biomasse
(fig. 8 B) des suspensivores-déposivores (S-D) sur I'en-
semble des estrans vaseux du bassin de Marennes-
Oléron (60°% de la superficie de la baie) constituent
aussi une caractéristique des milieux intertidaux vaseux
estuariens. McLusky et Elliott (1981) indiquent & ce
propos: « ... we propose that it is this flexibility of
feeding strategies which is the hallmark of a successful
estuarine mollusc ». De fait, des espéces comme
Macoma balthica et Scrobicularia plana sont anatomi-
quement capables de se nourrir 4 marée haute d’élé-
ments en suspension et 4 marée basse d’¢léments dépo-
sés sur le sédiment, tel le microphytobenthos dont
Cadée et Hegeman (1974) et Varela et Penas (1985)
ont montré que la production primaire sur les zones
intertidales pouvait dépasser (échelle de 2 a 10) celle
du phytoplancton des zones subtidales.

Selon le descripteur biomasse, le mode alimentaire
déposivore domine dans les milieux intertidaux de vases
pures ou de vases sableuses situés au-dessus du niveau
de la mi-marée. A contrario, les suspensivores se
concentrent dans des milieux soit plus océaniques et
subtidaux (nord-ouest du bassin pour Solen margina-
tus), soit soumis & un fort renouvellement des masses
d’eau et situés en dessous du niveau de la mi-marée
(centre et sud du bassin pour Cerastoderma edule, Myti-
lus edulis et Crepidula fornicata). Cependant, lorsque
les courants de marée sont trop accentués, ils limitent
la présence des mollusques benthiques (pertuis de Mau-
musson ot les vitesses de courants dépassent 1 m s™1).
Cette distribution spatiale des mollusques suspensivores
corncorde avec ce qui est généralement admis
(e.g., Pearson, 1971; Wolff, 1973; Beukema, 1976;
Maurer et al., 1979; Dankers et Beukema, 1981;
Wildish, 1984). En particulier, 4 I'échelle d’une baie,
Warwick et Uncles (1980) et Wildish et Peer (1983)
insistent sur linfluence des courants de marée qui
controlent la répartition et la production des espéces

benthiques. C’est aussi le cas du bassin de Marennes-
Oléron. En effet, les eaux de la zone ostréicole sensu
stricto se caractérisent par une faible productivité pri-
maire (Héral et al., 1983 b; 1984). Or d’apres Ravail
et al. (1987), l'estuaire externe de la Charente repré-
sente la zone maximale de production phytoplanctoni-
quz (fertilité maximale des eaux du triangle formeé par
I'lle d’Aix, Fouras, Port des Barques; fig. 3). Sous
I'influence des courants de maree, ce panache phyto-
planctonique, allochtone a la zone ostréicole, pénétre
dans la baie par le nord et est ensuite progressivement
consommé par les mollusques suspensivores (Héral
et al., 1984) durant les cing a neuf jours du transit des
eaux jusquau sud du bassin (L.C.H.F, 1973).
Cloern (1982) a aussi démontré, dans le cas de la baie
de San Francisco, que 'activité de filtration des suspen-
sivores benthiques constitue le premier mécanisme de
régulation de la biomasse phytoplanctonique.

Ainsi, ces faits imposent d’eux-mémes de définir la
compétition trophique en termes de localisation respec-
tive des stocks cultivés et non-cultivés par rapport aux
trajets des flux nutritifs. Le cas du centre du bassin est
significatif a cet égard: les biomasses de Crepidula
fornicata, Mytilus edulis et Cerastoderma edule y sont
les plus élevées (fig. 8 A) et du fait de leur position
bathymeétrique inférieure, ces mollusques bénéficient
d’un apport nutritif supérieur aux huitres d’¢élevage. En
particulier, Crepidula fornicata forme des bancs trés
denses situés a proximité des parcs ostréicoles. Le cas
de Mytilus edulis semble différent et se caractérise par
I'apparition cyclique de forts recrutements printaniers
qui se fixent sur les structures ostréicoles. La competi-
tion trophique moule-huitre semble d’autant plus
marquée que le taux de filtration horaire de Mytilus
edulis peut étre deux fois plus elevé que celui de Cras-
sostrea gigas (Deslous-Paoli et al., 1987). De méme, la
comparaison de lefficacité de rétention du filtre bran-
chial en fonction de la taille des particules (tableau 6)
indique une moins bonne efficacit¢ de rétention de
Crassostrea gigas par rapport a ces principaux compéti-
teurs Crepidula fornicata, Cerastoderma edule et Mytilus
edulis (Deslous-Paoli et Héral, données non publiées).
Concernant la matiére particulaire en suspension dans
les eaux du bassin de Marennes-Oléron, Héral (1987)
indique que la fraction comprise entre 1 et 3 pm, essen-
tiellement minérale, peut représenter selon la saison
plus de 50%, du nombre total des particules en suspen-
sion.

L’ensemble de ces observations montre le caractére
local, des effets de la compétition trophique entre le
cheptel d’¢levage et les populations naturelles. La com-
paraison avec le bassin ostréicole de la baie de Bour-
gneuf (Vendee) permet d’envisager les effets globaux
de cette compétition. En effet, les stocks des gisements
naturels de moules Mytilus edulis y ont eté estimés a
40.000+ 15.500 t en 1986, soit exactement 'équivalent
du cheptel de Crassostrea gigas en élevage (Baud et
Haure, 1988). Ces gisements subtidaux de moules non-
cultivées se situent dans la partie médiane de la baie,
zone par laquelle transitent les masses d’eaux marines
avant de desservir les secteurs Sud d’¢levage. De plus
la courantologie de ces secteurs Sud indique que le
renouvellement des masses d’eaux en période de mortes-
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Tableau 6

Taux de filtration et efficacité de rétention de Crepidula fornicata, Cerastoderma edule, Mytilus edulis et Crassostrea
gigas mesurés dans les conditions naturelles du bassin de Marennes-Oléron, d’aprés Deslous-Paoli et al, (1987 a) et

Deslous-Paoli et Héral (données non-publiées).

Filtration rate (litre hour™" dry weight ') and particle retention efficiency (50 and 100%; level) of Crepidula fornicata,
Cerastoderma edule, Mytilus edulis and Crassostrea gigas, estimated under field conditions at Marennes-Oléron bay
according to Deslous-Paoli et al. (1987 a) and Deslous-Paoli and Héral (unpublished data).

Crepidula Cerastoderma Mytilus Crassostrea
Sfornicata edule edulis - gigas
Taux de moyenne 1,43+0,41 3,50+ 1,05 3,4441,52 4,03+2,19
Siltration annuelle
1 h ! ges™! maxima - 8,70+ 1,93 13,334+ 5,30 5,33+0,35
saisonnier - printemps printemps éte
Efficacite 50%, 0,92+0,37 1,40+0,27 1,4340,27 3,56+ 1,39
de rétention 1009, 4,17+1,88 4,55+1,43 548+1,79 7,81+0,84
pum (107 m)

eaux y est trés limité (Baud et Haure, 1988). Or depuis
1986, les gisements naturels mytilicoles ont décliné
(péche et prédation par les échinodermes Asteridae).
Corrélativement, les performances de croissance des
huitres de tout le secteur sud de la baie se sont amélio-
rées sans que le niveau global des stocks d’huitres
- creuses ne varie significativement (Baud, comm. pers.).

En d’autres termes, la comparaison avec la baie de
Bourgneuf indique que les effets globaux (a I'échelle
d’une baie) de la compétition trophique huitre-suspensi-
vores naturels dépendent, d’une part, de la totalité des
stocks mis en présence en regard de la capacité trophi-
que du milieu et, d’autre part, du rapport entre les
stocks des gisements naturels et les stocks des cheptels
d’élevage. Ce rapport de biomasse supérieur a 1 en
1986 pour la baic de Bourgneuf ne dépasse pas 0,15
en 1984 pour le bassin de Marennes-Oléron. Dans ce
dernier cas Héral et al. (1986) ont alors démontré que
les signes évidents d’altération des rendements de pro-
duction et les baisses de performance de croissance qui
affectent les huitres sont dus a une surcharge du bassin
charentais en mollusques suspensivores d’élevage par
rapport a la capacité trophique de cet écosysteme.

CONCLUSION

La problématique générale concernant le bassin de
Marennes-Oléron, développée par Heéral (1987),
consiste en I’¢élaboration d’un modele de gestion de la
ressource conchylicole, compatible avec les possibilités
trophiques de cet écosystéme. L’étude du compartiment
« compétiteurs trophiques des huitres en élevage »,
forme 'un des maillons de cette approche analytique.
A Téchelle de cet écosystéme estuarien, I’organisation
trophique de la malacofaune benthique semble étre
régie par le facteur turbidité des eaux. Dans les zones
typiquement d’estuaire (Charente et Seudre), cette orga-
nisation se simplifie et sur les platins intertidaux vaseux,
les espéces ayant un comportement  alimentaire plus
« opportuniste » préedominent. Concernant les mollus-
ques suspensivores sensu stricto, leurs stocks atteignent
159, du niveau des stocks ostreicoles cultivés, Ce sont
par ordre d’importance: Cerastoderma edule, Mytilus
edulis, Crepidula fornicata et Solen marginatus. Cepen-
dant, il s’avére nécessaire de préciser le terme compéti-
tion trophique en regard des capacités écophysiologi-
ques de ces espeéces. Deux corollzires découlent de cette
optique. En premier lieu, les effets de la compétition
trophique huitre-suspensivores naturels ne sont réels
que dans certains secteurs de la baie (le centre du

bassin en particulier). Ils dépendent étroitement de la
localisation spatiale respective des deux composantes
de cette compétition par rapport au trajet des masses
d’eaux et donc par rapport aux flux nutritifs. En second
lieu, a I'échelle globale de ce bassin charentais, I'in-
fluence des mollusques suspensivores compétiteurs tro-
phiques des huitres semble négligeable, en regard du
niveau de leurs stocks respectifs.
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4, SYNTHESE ET CONCLUSION

En premier liey, il est nécessaire de situer ces résultats sur une échelle temporelle, avec un
échantillonnage printanier (mai-juin). Ceci indique que les peuplements ont subi des phénomenes de
régulation par mortalité au cours de I'hiver et n'ont pas encore subi de "destructuration” lice a l'arrivée
massive des recrutements de fin de printemps : des valeurs élevées de la régularité sont donc
attendues comme noté par Bachelet (1979 a) dans I'estuaire de la Gironde en pareil cas puisque ces
recrutements augmentent I'hétérogénéité de la répartition interspécifique des abondances et
biomasses. De méme, I'utilisation de I'indice de Shannon est limitée car cet indice est trés sensible
aux espéces rares et/ou mal échantilonnées, ce qui explique vraisemblablement le caractére
chaotique des cartographies de cet indice obtenues sans lissage des valeurs brutes (Fig. 33).

Néanmoins I'analyse des variations géographiques des indices ou parametres de structure et
des modifications de I'organisation trophique de la malacofaune benthique montre qu'elles suivent
avant tout la structure courantologique et hydrologique propre au bassin de Marennes-Oléron. Celle-
ci est dominée par un trajet résiduel Nord-Sud des masses d’eau et une influence prépondérante des
apports turbides de la Charente située & I'extréme Nord-Est. L'influence de la Charente est alors
fonctionnellement double : d’une part une propagation des apports turbides dans I'ensemble de la
baie (Héral et al., 1984) avec cependant une zone plus privilégiée de décantation et de remises en
suspension pélitique sur les estrans Est et, d'autre part, un confinement de la zone de production
phytoplanctonique dans un secteur allochtone a la zone strictement ostréicole c’est-a-dire le secteur
fle d’Aix-lle Madame-Fouras (Ravail et al., 1987; 1988). La géomorphologie de la baie induit aussi des
temps de résidence des masses d'eau dans la baie relativement courts (donc un renouvellement
rapide des apports trophiques phytoplanctoniques allochtones) mais avec pour corollaire une
accentuation des vitesses de courant depuis le centre de la baie au fur et a mesure de leur expulsion
par le pertuis de Maumusson (Fig. 5). Le secteur Sud de la baie apparait alors trés hétérogene avec
une nette dichotomie entre les secteurs subtidaux & fort hydrodynamisme et les secteurs intertidaux
relativement plurispécifiques et sous l'influence conjointe des apports de Seudre et du Pertuis de
Maumusson.

La répartition géographique des peuplements benthiques, en particulier des peuplements
malacologiques, traduit alors I'ensemble des contraintes abiotiques auxquelles ils sont soumis
conformément aux descriptions obtenues par Wolff (1973), Beukema (1976), Warwick & Uncles
(1980) ou Wildish (1984) dans d'autres secteurs intertidaux ou cotiers. Aux peuplements diversifiés
des secteurs néritiques du Nord-Ouest succédent des peuplements estuariens paucispécifiques
internes A la baie avec la prépondérance en secteur intertidal, de faciés soit a Cerastoderma edule
soit & Scrobicularia plana liés respectivement a la présence de type édaphique plus sableux ou de
dessalures de surface plus prononcées (vasiére de I'Est ou estuaires de Charente et Seudre). Cette
structure géographique rentre aussi dans le cadre du “confinement” défini par Guélorget & Perthuisot
(1983) mais cette derniére approche ne fait pas référence au fonctionnement trophique des
peuplements. La description de I'organisation trophique des peuplements malacologiques montre
alors que la relative homogénéité des "profils d'éthologie trophique" entre les divers secteurs
géographiques de la baie, malgré quelques modifications locales inhérentes a la présence de culture
d’hultres comme indiqué aussi par Massé & Lagardére (1981) ou & la présence des chenaux a fort
hydrodynamisme, laisse supposer que le facteur turbidité des eaux est le principal facteur
environnemental qui gouverne le fonctionnement énergétique de cet écosystéme. Celui-ci est sous
influence estuarienne mais les salinités dans I'ensemble des secteurs subtidaux de la baie sont
relativement homogénes (Héral et al., 1984), ce qui permettrait de qualifier cet écosysteme "d’estuaire
diffus”. Les peuplements de la baie et plus particuliérement ceux des zones intertidales sont des
peuplements juvéniles potentiellement capables de résister a des perturbations cycliques comme les
apports de matiéres organiques sestoniques (minérales ou organiques), des dessalures ou sursalures
temporaires... avec localement pour les parcs ostréicoles une facilitation des déposivores aux dépens
de la diversité des suspensivores mais sans qu'apparaissent de conditions caractéristiques des
milieux hypertrophiques (Sornin et al., 1986 et Feuillet et al., 1988).

L'analyse quantitative descriptive réalisée en prenant en compte les différents stocks en
présence (stocks des compétiteurs et stocks ostréicoles), les caractéristiques courantologiques et
hydrologiques de la baie ainsi que le mode de gestion anthropique de ces stocks dégage le principe
d'une compétition trophique faible entre les huftres et les Mollusques non cultivés a I'échelle de la
baie mais pouvant avoir localement une intensité réelle. Cette analyse descriptive a été reprise par
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Bacher (1989 a) grace & une modélisation empirique des termes du bilan énergétique de Crassostrea
gigas, modéle biologique de croissance des tissus couplé a un modele de transport advectif de la
matiére particulaire sestonique.

L'étude de sensibilité réalisée par Bacher (1991) dégage trés clairement, dans un cadre
général de performances de croissance tissulaire de I'huitre s'inscrivant dans un gradient Nord-Sud et
une forte interaction stock ostréicole-performance de croissance des huitres (Bacher, 1989 a), les
trois éléments suivants (Figure 50) :

(1) L'impact des stocks des Mollusques non cultivés (considérés comme des assimilateurs
d'énergie particulaire mesurée par la somme des protides, lipides et glucides particulaires de la
colonne d’eau) est faible sur les performances de croissance des huitres vis-a-vis de celui du stock
d’huftres. Ceci se déduit dans I'étude de sensibilité (Bacher, 1991) par des coefficients de régression
"performance de croissance-variation de stocks" négatifs mais en valeur absolue beaucoup plus
faibles pour les Mollusques non cultivés que pour les huitres (comparaison des tableaux 1 et 2 de la
figure 50).

(2) L'impact des stocks des Mollusques suspensivores non cultivés en ne tenant compte que
de Mytilus edulis, Cerastoderma edule et Crepiduia fornicata est local. Ceci se déduit dans I'analyse
de sensibilité (voir la figure 4, Fig. 50) par une bonne concordance des proximités entre les stocks
non cultivés placés dans les diverses boites et les performances de croissance des huitres sur 2 ans
de chacune des boites considérées.

(3) Méme faible, I'impact des stocks des compétiteurs sur les performances de croissance
des huftres s'inscrit aussi dans un gradient Nord-Sud. Un effet négatif du stock des compétiteurs du
centre de la baie (boites 4 et 6) est en particulier noté sur les performances de croissance des huftres
situées plus au Sud (boite 3).

Ces éléments montrent clairement que l'activité ostréicole génére ses propres limitations
(’huftre est avant tout son propre compétiteur trophique). Seules des mesures de régulation des
cheptels, comme par exemple pour la moins drastique d'entres-elles une modification de la
répartition des stocks dans la baie (Raillard, 1991), permettront d’améliorer les performances de
croissance des huftres et vraisemblablement de diminuer les taux de mortalité hors épizootie (Héral et
al., 1989). Ces éléments confirment aussi I'existence d'une capacité trophique propre & la baie en
regard du potentiel de production ostréicole, phénoméne qui est généralisable a d'autres
écosystémes conchylicoles (Héral, 1991).

A I'instar de Wolff et al. (1975) qui supposaient que le macrozoobenthos du lac Grevelingen
contrélait la production phytoplanctonique allochtone a ce site, processus démontre ultérieurement
par Cloern (1982) dans la baie de San Francisco, I'hypothése de I'existence d'un tel processus dans
le bassin de Marennes-Oléron pourrait amener & concevoir, en plus de l'impact local a I'échelle des
parcs ostréicoles, I'existence d'un impact global des cultures ostréicoles sur I'ensemble des
peuplements benthiques (diversité, biomasse, production) par le biais d'une déplétion de la diversité
et de la quantité des ressources trophiques phytoplanctoniques voire méme de I'ensemble des
ressources trophiques particulaires puisque c’est bien la totalité de I'énergie potentielle comprise
dans la colonne d'eau (au sens de la somme des protéines, lipides et glucides particulaires) qui est
utilisée dans la modélisation des processus de croissance chez Crassostrea gigas (Bacher, 1989 a).
Cet impact global pourrait aussi se concevoir par analogie avec les observations de Whitlatch (1981)
sur le lien entre la diversité des espéces déposivores et la diversité de leurs ressources trophiques.

Cette hypothése se trouve cependant invalidée par les conclusions de Raillard (1991) qui
s'appuient sur une modélisation de la production primaire phytoplanctonique allochtone au bassin de
Marennes-Oléron (Menesguen, 1990). La simulation des variations géographiques des concentrations
phytoplanctoniques en présence et en absence de cheptel ostréicole montre, malgré une déplétion
bien évidente des concentrations de ce type de nourriture particulaire en présence d’huftres, que les
suspensivores de cet écosystdme n'exercent pas un controle intensif sur la production primaire
shytoplanctonique. La part de production phytoplanctonique annuelle piégée par les huftres serait
selon I'estimation de Raillard (1991) de 7,5%. Raillard (1991) montre alors que les deux variables qui
agissent de manigre prépondérante sur la modélisation de la production phytoplanctonique sont la
limitation par I'énergie lumineuse (donc la turbidité et la profondeur des eaux) et la vitesse de transit
des masses d’eau, bien que pour ce dernier facteur il puisse exister des biais inhérents aux modes de
calculs utilisés par le modéle en boites (Raillard & Menesguen, 1991).
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Tableau 1. Cocfficicnts de régression des performances de
IS‘e croissance (croissances au bout de 2 ans) en fonction des
fluctuations du stock des classes d'age de Crassosirea gigas
0 La ROChe"e dans les boites 1. 3. 4. 5. 8, 11. Les variables explicatives ct
Ré expliquées sont centrées et réduites.
Performances de croissance
Stock 1 3 4 ] 8 11
Bay of lan 1 -0.191 -0.052 -0.010 -0.006 -0.005 -0.006
3 -0.139 -0.043 -0.010 -0.004 -0.004 -0.003
4 -0.122 -0.038 -0.013 -0.004 -0.003 -0.004
- 5 5 -0.114 -0.036 -0.013 -0.018 -0.009 -0.008
Marennes-Oieron 8 -0.119 -0.037 -0.015 -0.012 -0.016 -0.010
11 -0.128 -0.040 -0.016 -0.009 -0.006 -0.022
2ans 1 -0.334 -0.091 -0.020 -0.006 -0.004 -0.007
3 -0.248 -0.078 -0.016 -0.005 -0.003 -0.006
4 -0.217 -0.068 -0.025 -0.007 -0.005 -0.009
Isle of 5 -0.199 -0.062 -0.023 -0.032 -0.015 -0.014
8 -0.206 -0.066 -0.023 -0.019 -0.029 -0.018
11 -0.221 -0.068 -0.024 -0.012 -0.011 -0.037
Oléron
SENSIBILITE AUX COMPETITEURS
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Figure 1. Structure en boites adaptée sur la zone de production
ostréicole.
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Figure 4. Analyse factorielle des correspondances appliquée
aux coefficients de régression des croissances finales en fonction
des fluctuations des stocks de compétiteurs dans chaque boite.
Les axes 1 ct 2 expliquent 91% de la sensibilité totale du
modele. Xn: stock de l'espéce X dans la boite n. X =M
(moule), CR (crépidule), CO (coque). PFj: taille a la fin de la
deuxi¢me année de croissance dans la boite j.

Tableau 2. Coefficients de régression des performances de croissance (maximum de croissance au bout de 2 ans) dans les boites
1,3,4,6,8, 11 en fonction des fluctuations du stock des compétiteurs. Les variables explicatives et expliquées sont centrées et

;éc;ui;ess Lgs ;SPIE;CCS s)ont: Mytilus edulis (M.E., boite 8), Crepidula fornicata (C.F., boite 4), et Cardium edule C.E., boites 1,
>3, 4,0, 0,8, 11, 12).

Stock de compétiteurs

7 =
Performance M.E. G.F.
de . 8 4 1 2 3 4 D 6 8§ 11 12
croissance (100%) (100%) (10%) (10%) (20%)  (10%)  (10%) (10%) (10%) (10%) (10%)
1 -0.153 -0.112 -0.037 -0.036 -0.035 -0.063 -0.029 -0.030 -0.029 -0.030 -0.030
3 -0.064  -0.047 -0.014 -0.014 0015 -0.027 -0012 -0013 -0012 -0.012 -0.013
4 -0.026  -0.018 -0.003 0004 -0.004 -0.010 -0.004 -0.005 -0.005 -0.005 -0.005
5 -0.021 —0.005 -0.001 -0.001 —0.001 -0.003 -0.006 -0.003  -0.004 -0.002 -0.002
8 -0.028 -0.004 -0.001 -0.001 —0.000 —0.002 -0.003 -0.002 -0.005 -0.002 -0.002
11 -0.016 -0.007 —-0.001 —0.001 -0.001 -0.003 -0.003 -0.004 -0.003 -0.007 -0.004

Figure 50 :

D’aprés Bacher (1991), structure en boite du modéle de croissance (figure 1) et

analyse de sensibilit¢ des performances de croissance de Crassostrea gigas au
stock d’huitres (Tableau 1) et au stock des compétiteurs (Tableau 2 et figure 4).
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Cette hypothese se trouverait a priori aussi invalidée par la géomorphologie du bassin de
Marennes-Oléron : autant les caractéristiques hydrologiques (turbidité et vitesses de transit)
concourent a limiter la zone de production phytoplanctonique maximale dans des secteurs
allochtones a la baie, autant la présence de vastes zones intertidales rend vraisemblablement la
production du microphytobenthos diffuse mais aussi variable. En Méditerranée, Plante-Cuny & Bodoy
(1987) montrent que I'exposition et la granulométrie du sédiment influencent cette variabilité qui dans
les zones d'estuaires peut &tre trés forte (voir par exemple 'analyse compléte de ce sujet par De
Jonge, 1992) avec une dispersion autant horizontale que verticale assurée par les courants de marée.
Des determinations spécifiques réalisées sur le seston organique du bassin de Marennes-Oléron ont
en effet montré que les diatomées benthiques expliquent une bonne part des teneurs en chlorophylle
sestonique dans des secteurs peu profonds (Héral, comrn. pers.).

Ceci ne fait que potentiellement confirmer, comme observé par exemple chez Mytilus edulis
(Wolff et al., 1975), Cerastoderma edule (lvell, 1981) ou chez Ruditapes philippinarum (Bodoy &
Plante-Cuny, 1984 in Plante-Cuny & Bodoy, 1987), que les espéces suspensivores ont un régime
trophique ou un “profil de ressources trophiques” trés diversifié dans lequel intervient aussi bien du
matériel detritique que du matériel phytoplanctonique, phytobenthique ou bactérien. Cette derniére
source de nourriture disponible semble pourtant ne servir que de complément nutritionnel pour les
huitres comme le laissent suggérer les analyses de Deslous-Paoli (1984) et Héral (1986) réalisées
dans le bassin de Marennes-Oléron ('énergie des bactéries ne représentait en 1979-1981 au
maximum que 3% de I'énergie totale disponible en période printaniére dans une colonne d’eau de 0.1
m). En revanche, I'exemple de la simulation du benthos des sédiments grossiers du golfe normano-
breton (Chardy, 1987) considére que I'apport nutritionnel des bactéries est prépondérant puisque
selon de nombreux travaux a ce sujet les bactéries peuvent représenter de 55% a 69% de I'énergie
ingérée chez les détritivores ou suspensivores (in Anonymes, 1986).
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De I'ensemble des Mollusques suspensivores échantillonnés sur les estrans du bassin de
Marennes-Oléron, la coque Cerastoderma edule (L.) ou "Sourdon" en Charentais est le plus abondant
des compétiteurs trophiques des huftres creuses Crassostrea gigas Thunberg en élevage (Sauriau,
1987). Lambert (1945) notait que Cerastoderma edule colonise traditionnellement les plages du Sud du
bassin de Marennes-Oléron (Ronce, Perquis et Barat) ainsi que les plages du Nord-Est et du Sud-Est de
I'le d’Oléron. Un suivi pluriannuel des divers paramétres biologiques définissant la dynamique d’une
population de cette espéce a ainsi été effectué sur une plage du Sud du bassin de Marennes-Oléron, la
plage de Ronce-les-Bains prés de la Tremblade dont les peuplements benthiques ont été décrits par
Faure (1969).

Ce suivi d’avril 1984 & mai 1986 s'est focalisé sur la détermination de 5 parameétres :

(1) Evolution mensuelle du niveau des stocks des diverses cohortes annuelles composant la
population, le terme de “cohorte annuelle” définissant I'ensemble des animaux nés une méme année
(Laurec & Le Guen, 1981).

(2) Description du cycle reproducteur et des phénoménes de recrutement.

(3) Description mathématique de la croissance linéaire d’'un organe cumulatif tel que la coquille
et de la croissance pondérale des tissus organiques. Les courbes de croissance obtenues sont
ajustées & des modéles de croissance simples, d’une part le modéle de Von Bertalanffy (1938) pour les
courbes de croissance annuelle et, d’autre part, le modéle de Von Bertalanffy couplé & une modulation
saisonniére pour les courbes de croissance saisonniére. En complément de cette approche globale, la
croissance linéaire et pondérale saisonniére des diverses cohortes annuelles qui composent la
structure démographique de la population est décrite afin de metire en évidence la variabilité inter-
cohortes des périodes de croissance saisonniére. Enfin, la variabilité de la croissance linéaire inter-
populations est obtenue par comparaison des performances de croissance annuelle moyenne de
diverses populations de Cerastoderma edule, populations réparties au sein de son aire de répartition
géographique européenne c’est-a-dire de la Norvége jusqu’'a I'Espagne.

(4) Description des variations saisonniéres des taux de mortalité.

(5) Description des variations saisonniéres de la composition biochimique de plusieurs groupes
d’age de la population, depuis les stades juvéniles (recrutement) jusqu'aux stades adultes.

En paralléle & ce suivi mensuel sur la plage de Ronce-les-Bains, des observations ont été
effectuées sur I'ensemble des principaux gisements de Cerastoderma edule du bassin de Marennes-
Oléron. Basé sur un échantillonnage aléatoire bimestriel des bancs au cours de 'année 1985, ce suivi
n’a d'autre objectif que de noter la variabilité spatiale et géographique des phénomeénes de recrutement
de C. edule dans ce bassin ostréicole ainsi que ceux des paramétres de croissance linéaire de la
coquille..

1. CRITERES DE DETERMINATION DE Cerastoderma edule

Pour I'ensemble des cotes européennes, Tebble (1966) indique que la famille des Cardiidae
contient 4 genres actuels (Acanthocardia, Cerastoderma, Laevicardium et Parvicardium) et 11 espéces
auxquelles il convient de rajouter la nouvelle espéce Cardium hauniense décrite par Petersen & Russell
(1971 a, b). Cette famille a subi de nombreux remaniements dans la dénomination aussi bien des noms
d’espéces avec la question de la validité spécifique de certaines des variétés ou sous-especes décrites
(Brackman, 1936; Mars, 1949, 1951; Rygg 1970; Boyden, 1971 a; Petersen & Russell, 1971 a, b, 1972,
1973) que des noms de genres avec une synonymie touffue (Loppens, 1923; Chavan, 1945; Mars, 1949;
Bowden & Heppell, 1968; Petersen & Russell, 1972, 1973; Van Urk, 1973). Pour leur part, Petersen &
Russell (1973) utilisent le seul nom de genre Cardium, les autres dénominations de genre
(Acanthocardia, Cerastoderma, Cerastobyssum et Parvicardium) étant considérées comme des
synonymes; ils distinguent 15 esp&ces rattachées au genre Cardium.

Concernant le choix de l'usage taxonomique d'un des deux genres Cardium L., 1758 ou
Cerastoderma Poli, 1795, I'utilisation de Cerastoderma est recommandée par Bowden & Heppell (1968)
et Boyden (1971 a) alors que Petersen & Russell (1973) indiquent que I'utilisation de I'un ou de l'autre
dépend de l'acceptation de I'une des deux descriptions suivantes comme espéce type : Cardium
aculeatum Linné, 1758 ou Cardium costatum Linné, 1758. |l en découle que la désignation des espéces
communes, consommées et connues en Europe sous les noms vernaculaires de berberecho, coque,
edible cockle, hénon, herzmuscheln, kokkel, rigadeau, sourdon (voir Lambert, 1945; Chevalier et al.,
1976 ou Granier, 1978 pour plus de détails sur la diversité des noms vernaculaires) fait réference au
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genre Cardium retenu par Lamarck (1799) dans le premier cas et au genre Cerastoderma décrit par
Pali (1795) dans le second.

Le nom de genre Cerastoderma retenu par Teeble (1966), Rygg (1970) ou Boyden (1971 a)
comme suggéré par Bowden & Heppell (1968) sera présentement utilisé.

1.1. SYNONYMIE ET SYSTEMATIQUE

1.1.1. HISTORIQUE

Depuis les premiéres descriptions du genre Cardium (Linné 1758) et des 21 espéces afférentes,
I'utilisation du taxon Cardium a été excessivement peu discriminante : Bucquoy et al. (1882-1898)
regroupent sous cet unique genre 21 variétés; Loppens (1923) considére aussi une seule espéce;
Perrier (1930) cite 12 espéces communes de Cardium; Chavan (1945) en distingue 5 auxquelles il
rattache 40 variétés; Lambert (1945) indigue I'existence de "deux cents espéces délicates a séparer”. Au
cours de ces deux siécles, la principale controverse systématique dans ce genre a concerné la
question de la validité spécifique des nombreuses variétés décrites au sein du groupe Cardium edule et
en particulier du statut spécifique de la variété Cardium glaucum (Mars, 1951; Rygg, 1970). Cette
controverse était bien entendue alimentée par une question plus générale a savoir quelle est I'influence
respective du biotope et/ou du génome sur la v~riabilité morphologique des taxons (Mars, 1951 et
Rygg, 1970).

Une premiére étape de clarification systématique a été franchie par Mars (1951) suivant en cela
Tournouer (1878). A partir de critéres morphologiques et biogéographiques, Mars (1951) établit une
nette dichotomie entre deux groupes : (1) le groupe du Cardium edule avec une répartition
exclusivement atlantique et (2) le groupe du Cardium glaucum caractérisé par I'aspect aplati et
squameux de la costulation, groupe dont la localisation est typiquement méditerranéenne mais avec
une répartition balto-atlantique discontinue. Une telle dichotomie biogéographique avait sans doute été
pressentie avant Mars (1951) par certains auteurs mais les spécimens différents du type Cardium edule
conservaient a leurs yeux le statut de simple variété lagunaire (Pallary, 1912, 1914; Coen, 1915;
Lambert, 1945).

De maniere semble-t'-il indépendante, Petersen (1958) aboutit & des conclusions similaires a
partir d’observations faites au Danemark : il distingue Cardium edule L., 1758 et Cardium lamarcki
Reeve, 1844 (décrite par Reeve 1844 comme une variété de C. glaucum). Ultérieurement, Bowden &
Heppell (1968) et Boyden (1971) ont indiqué que la dénomination C. glaucum due conjointement &
Poiret (1789) et a Bruguiére (1789) est préférable a celle de C. lamarcki qui doit étre abandonnée. A la
suite de Pallary (1919), le choix d'un auteur s'est arrété sur Poiret pour désigner I'espéce glaucum
(Bowden & Heppell, 1968; Boyden, 1971 a) contrairement au choix de Bruguiére fait par Mars (1951) ou
Russell (1971).

Cependant la méthode systématique élaborée au cours de cette premiére étape avec des
critéres s’appuyant pour I'essentiel Lur la morphologie coquilliére s'est avérée insuffisante :

- Chacun de ces deux groupes se caractérise par un polymorphisme trés accusé du test
(Bateson 1889; Loppens, 1923; Chavan, 1945; Mars, 1951) avec pratiguement toutes les formes
possibles entre les deux groupes : Mars (1951) cite 11 variétés pour le groupe Cardium edule et 32
variétés pour le groupe Cardium glaucum. De I'avis de Loppens (1923) qui est conforté par Mars
(1951), certains facteurs écologiques ont une influence déterminante sur certains traits morphologiques
des coquilles (la nature des sédiments influence leur dissymétrie, la taille et I'épaisseur du test
dépendent du degré de confinement des eaux). Restait & établir le réle exact des facteurs du biotope
sur le polymorphisme des coquilles...

- De maniere anecdotique, Amanieu (1967) a décrit la présence de Cardium edule (de forme
lagunaire) dans les lagunes aménagées en réservoirs & poissons du bassin d'Arcachon, la
détermination spécifique des spécimens ayant été effectuée et confirmée par Mars lui-méme (Amanieu,
1967; p. 429). Or Labourg & Lasserre (1980) et Bachelet et al. (1980) ont montré ultérieurement avec
d’autres criteres taxonomiques, que dans ces réservoirs ne pouvait subsister que I'espéce Cardium
glaucum Bruguiére typique du groupe Cardium glaucum défini par Mars (1951).

L'étape déterminante dans I'éclaircissement de la systématique des Cardiidae a été franchie

par Russell & Petersen (1973) & |a suite des travaux de Petersen (1958 a, b, 1973), Boyden (1969, 1971
a, b) et Rygg (1970) qui ont piécisé la répartition et la nomenclature de Cerastoderma edule et C.
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glaucum respectivement au Danemark, en Angleterre et en Norvege. Rygg (1970) montre alors
comment, historiquement, s'est imposée l'idée que la variabilité morphologique des Cardium était pour
une large part due aux conditions du biotope. De fait, I'approche systématique développée par ces
auteurs ne s’appuie pas uniquement sur des criteres morphologiques pour distinguer les taxons : elle
prend aussi en compte des critéres basés sur I'écologie des espéces ainsi que les résultats de tests
expérimentaux de survie en milieux de salinité variable (Rygg, 1970). En particulier, les essais de
transplantation de C. edule et C. glaucum ont permis de constater que seule I'espéce C. glaucum est
réellement capable de survivre dans I'habitat de C. edule (Russell & Petersen, 1973; Koulman & Wolff,
1977). Cette démarche globale a ainsi permis de préciser le statut spécifique, écologique et
biogéographique de C. hauniense par rapport a C. exiguum (Petersen & Russell, 1971 a, b) et surtout
celui de Cardium glaucum par rapport a C. edule (Russel & Petersen, 1973; Petersen & Russel, 1973).
Enfin, une validation du statut spécifique de ces espéces a été apportée par des études
enzymatiques, sur lesquelles Russell & Petersen (1973) s'étaient déja appuyés (Jelnes et al., 1971) pour
confirmer leurs déterminations spécifiques. Appliquées en routine par Brock (1978, 1987), les études
d’électrophorese enzymatique ou dimmunoélectrophorése prennent le relais des critéres de
déterminations classiques lorsque ceux-ci ne permettent plus de déterminer sans ambiguité de quelle
espéce relévent les individus d'une population hétérogéne ol les deux espéces vivent en sympatrie.

1.1.2. CONTROVERSE SYSTEMATIQUE

En regard de la dualité taxonomique maintenant bien établie entre les espéces Cerastoderma
edule et C. glaucum, trois tendances s’opposent depuis lors :

(1) L'ignorance ou le rejet de cette dualité taxonomique avec le maintien d’un groupe unique,
celui du Cardium edule (Franc, 1960; Eisma, 1965; Bessonov et al., 1968). Cette tendance aboutit alors
a des confusions spécifiques (Eisma, 1965; Lubet, 1976 b, 1980, 1981; Neri et al., 1979) parfois
corrigées postérieurement (Eisma et al., 1976; Lubet & Mann, 1987), & des erreurs biogéographiques
(Franc, 1960; Bessonov et al, 1968; Lubet, 1984) et & une utilisation malaisée de nombreuses
références bibliographiques, ce que relévent Muus (1967), Gaillard & Testud (1980) ou Rosso & Gaillard
(1982). Pour sa part, Lubet (1976 a) dans son analyse des problémes de I'espéce chez les
Lamellibranches marins regroupe Cerastoderma edule et C. glaucum au sein de la super-espéce
Cardium edufe. Suivant en cela la définition donnée par Mayr (1974) d’'une super-espéce "Une super-
espéce est constituée par un groupe monophylétique d'espéces entiérement ou essentiellement
allopatriques et morphologiquement trop différentes pour étre comprises dans une seule espéce”,
Lubet (1976 a) met I'accent dans son analyse sur le caractére allopatrique de I'habitat des populations
de ces deux especes (littoral marin opposé a lagune ou estuaire) ainsi que sur le fait que ces deux
especes polytypiques ont toutes deux une morphologie profondément modelée par les conditions
environnementales. L’action morphogénétique du milieu est prépondérante chez les Lamellibranches
(Lubet, 1976 a).

(2) La confirmation de cette classification et I'acceptation des critéres taxonomiques utilisés
(Petersen, 1958 a, b; Tebble, 1966; Bowden & Heppell, 1968; Rygg, 1970; Boyden, 1971 a; Petersen,
1973; Petersen & Russell, 1973), méme si quelque auteur (Lacourt, 1977) persiste dans la description
de variétés en se posant la question du statut spécifique de certaines d’'entre-elles. Cette tendance met
I'accent sur la notion d’espéce jumelles ou "sibling species" développée par Mayr (1974) "Les espéces
jumelles sont des populations naturelles morphologiquement similaires ou identiques et manifestant un
isolement reproductif’. Dans leur analyse, les auteurs anglo-saxons et nordiques mettent I'accent sur la
similarité morphologique de ces deux espéces et donc sur les difficultés d'établir des critéres
discriminants ainsi que sur le caractére sympatrique d'un nombre élevé de leurs populations
respectives.

(3) Une troisiéme tendance se dessine aujourd’hui a la suite des études du polymorphisme
enzymatique de nombreuses populations de Cerastoderma sp. réparties en Baltique et en Méditerranée
entreprises par Brock (1987) et basées sur I'emploi de techniques d'électrophorése enzymatique
(Brock, 1978) et d'immunoélectrophorése (Brock, 1987). Le groupe du Cerastoderma contient une
espece bien définie (Cerastoderma eduile) et un complexe spécifique (C. glaucum / C. lamarcki). Au
sein de ce complexe spécifique, Brock (1987) considére que les différences génétiques observées (1
réaction immunologique sur 29) sori assez grandes pour statuer du caractére spécifique de C.
lamarcki (espece des milieux dessalés de la mer Baltique) vis-a-vis de C. glaucum (espéce lagunaire
atlantique et meéditerranéenne). Cette distinction revient & donner au taxon C. lamarcki le statut
d’espéce & part entiére alors qu'il est g:3néralement considéré comme une variété morphologique de C.
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glaucum, variété caractéristique des facies de dessalure par les malacologistes anglais (Reeve 1844;
Jelnes et al., 1971) et méditerranéens (Pérés & Picard, 1964; Granier & Penez, 1984).

Par analogie avec les observations effectuées sur le complexe spécifique Mytilus edulis
(Mytilus edulis /Mytilus galloprovincialis) et revues en détail par Beaumont et al. (1989), complexe pour
lequel aucune différence chromosomiale significative n'est observée (Dixon & Flavell, 1986), pour lequel
aucune différence immunologique n’est notée (Brock, 1985), pour lequel I'nybridation entre M. edulis et
M. galloprovincialis fournit des hybrides féconds (Lubet et al., 1984) et ol les aires géographiques sont
sympatriques en Atlantique (Lubet, 1984), complexe spécifique dans lequel il est quand méme
considéré que les deux formes M. edulis et M. galfoprovincialis sont en voie de spéciation (Lubet,
1984; Beaumont et al., 1989), il est fort possible que les vues de Brock (1987) sur le statut spécifique de
Cerastoderma glaucum et Cerastoderma lamarcki soient justes. |l s'agirait dans ce cas d'une
spéciation en cours de réalisation "substancial microevolutionary processes not (yet) registered in
morpholociacal traits" selon Brock (1991) et donnant naissance a deux espéces vicariantes (Bernardi,
1986). Reste alors a déterminer le long du littoral atlantique ou de la mer du Nord quel est le type de
jonction entre ces deux espéces : sympatrie, allopatrie ou parapatrie ? Reste aussi & savoir si une
barriére mixiologique existe réellement entre ces deux taxons ?

En contrepartie, 'exposé critique de Beaumont et al. (1989) sur la question du statut spécifique
de Mytilus edulis et de Mytilus galloprovincialis montre & quel point I'approche multidisciplinaire est
nécessaire pour résoudre ce type de probléme. Dans le cas de Cerastoderma edule, deux arguments
doivent aussi étre examinés avec soin : (1) la spéciation des espéces est un phénomeéne évolutif
étroitement dépendant de mécanismes d'isolement géographique (Mayr, 1974). Pour les espéces
marines sexuées, I'isolement géographique est lié a des phénomeénes géologiques, hydrodynamiques
et climatiques (Bert, 1986); (2) au sein de diverses populations d’'une méme espéce il peut apparaitre
une différenciation morphologique sans qu’un isolement reproductif soit acquis (Mayr, 1974). Pour les
espéces marines, il peut apparaitre certaines différences génotypiques entre deux populations sans
que cela débouche nécessairement sur une spéciation (Johannesson et al., 1990).

- La spéciation des Cerastoderma sp. a débuté au cours du Tertiaire et a nécessité certaines
conditions d’isolement géographique entre les populations conjointement a des pressions de sélection
différentes (voir le paragraphe 1.5.). Considérer I'existence d'une nouvelle espéce en Baltique revient
alors a modifier le schéma de spéciation proposé par Mars (1951) et Rygg (1970), schéma étroitement
corrélé aux modifications géologiques ayant affecté I'Europe du Nord depuis le tertiaire : existe-t-il de
nouveaux arguments paléogéologiques pour étayer cette hypothése ?

- Le concept biologique de I'espéce (Mayr, 1974) repose avant tout sur des critéres
mixiologiques : "les espéces sont des groupes de populations naturelles capables d’intercroisement et
qui sont reproductivement isolées d'autres groupes semblables”. Les mécanismes d'isolement mis en
jeu par les espéces sont "des propriétés biologiques présentées par les individus qui empéchent
I'intercroisement de populations réellement ou potentiellement sympatriques”. Mayr (1974) ajoute "cette
définition exclut clairement I'isolement géographique" de ces mécanismes biologiques d’isolement.
Ceci montre que la relation entre la notion d'espéce et isolement géographique n'est en aucun cas
bijective : I'isolement géographique bien que réversible est une condition préalable a la spéciation, mais
la définition de I'espéce ne fait appel qu'a des critéres biologiques et ne nécessite pas la prise en
compte d’un tel critére extrinséque (Mayr, 1974).

- Entre deux populations monospecifiques de Mollusques marins isolées géographiquement, il
est possible de concevoir que tant que le pool de génes intervenant dans les phénomenes liés a la
reproduction (e.g. reconnaissance des gameétes, viabilité des zygotes, viabilité des hybrides, fertilité des
hybrides) n'est pas suffisamment modifié par des pressions de sélection de nature différente lices au
biotope de la population, il n'y a pas de raison de penser que ces populations développent des
mécanismes d’isolement reproductif. En revanche, il est fort possible que selon les conditions
environnementales, des pressions de selection différentes agissent sur le pool de génes responsables
de certains caractéres morphologiques, physiologiques ou biochimiques et induisent I'apparition de
modifications phénotypiques voire génotypiques. Un exemple clair en est fourni par Kautsky et al.
(1990), Johannesson et al. (1990) et Tedengren et al. (1990) pour des populations de Mytilus edulis
issues de la Baltique et de la Mer du Nord : ce sont des populations de la méme espéce mais dont la
variabilité morphologique est non pas liée & une adaptation environnementale mais déterminée
génétiquement par suite de pressions de sélection naturelle différentes liées a la prédation naturelle
(Kautsky ef al., 1990).
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Des éléments de réponses & ces questions ont été récemment apportés par Brock &
Christiansen (1989) & partir de I'étude des variations de I'A.D.N. nucléaire et mitochondrial chez le
groupe des Cerastoderma sp. européens, technique dont I'interprétation en terme de génome s’avére
plus sOre que les techniques d'électrophorése enzymatique. Brock & Christiansen (1989) précisent que
des hybrides viables ont été obtenus a partir du croisement de Cerastoderma glaucum de Méditerranée
et de C. lamarcki de Baltique. Du point de vue de la répartition géographique des populations de ces
espéces et de leur distance génétique, le fait que la distance génétique entre les populations
sympatriques de C. edule et C. lamarcki de la Baltique soit supérieure a celle des populations
allopatriques de C. edule atlantique et C. glaucum de Méditerranée serait en accord avec la théorie
d'un déplacement divergent de caractéres. Brock & Christiansen (1989) aboutissent alors a la
conclusion que C. glaucum et C. lamarcki représentent la méme espece, le nom de C. glaucum devant
&tre choisi du fait de son antériorité historique.

D’un point de vue évolutif, le schéma présenté par Mars (1951) et Rygg (1970) n’est pas modifié
par les considérations de Brock & Christensen (1989), tout au plus peut-on considérer que les
populations actuelles de Cerastoderma glaucum de la Mer Baltique sont engagées dans le préalable &
un processus de spéciation, le terme préalable faisant référence a leur isolement géographique vis-a-vis
des populations méditerranéennes. L'appréciation de Jelnes et al. (1971) demeure donc actuelle : C.
edule et C. glaucum sont deux espéces valides qui ne présentent pas de tendance évidente a la sous-
spéciation.

1.2. DETERMINATION DES CERASTODERMA SP.

La principale source des difficultés de détermination spécifique des Cerastoderma sp. provient
d’une part, de la forte similitude de I'aspect général de la coquille entre les espéces et, d'autre part, de
la grande plasticité intraspécifique de la morphologie du test (Van Urk, 1973).

1.2.1. PRESENCE DE DEUX ESPECES

En Europe, deux espéces dans le genre Cerastoderma ont été décrites (Tebble, 1966) :

- Cerastoderma edule (Linné, 1758) : sa répartition géographique s’étend depuis la mer de
Barents (cotes de la Norvége), I'lslande, les cotes danoises, norvégiennes et suédoises de la Baltique
ou elle est limitée par I'isohaline 10 °/45 (Brock, 1980 a) et non par I'isohaline 20 °/, (Petersen, 1958
a; Muus, 1967), la mer du Nord, la mer d’Irlande, les cotes atlantiques jusqu’aux Maroc et iles Canaries
(Mars, 1961; Tebble, 1966). Son habitat typique est intertidal et estuarien bien que C. edule soit aussi
observée en position subtidale (Wolff, 1973). La limitation de son extension géographique serait due a
son inadaptation aux eaux stagnantes (Boyden, 1969; Russell, 1972 a) plutdt qu'a son inadaptation a la
dessalure comme cela avait été souligné par Petersen (1958 a).

- Cerastoderma glaucum (Bruguiére, 1789) ou Cerastoderma glaucum (Poiret, 1789) et le
synonyme Cerastoderma lamarcki (Reeve, 1784). L'autorité du nom de cette espece est soumise a
controverse, selon Mars (1951) puis Russell (1971) il convient de I'attribuer a Bruguiére (1789) car ce
sont ses travaux qui ont le mieux fait connaitre cette espéce. Selon Pallary (1919), I'autorité en revient a
Poiret (1789), opinion que supportent Bowden & Heppell (1968) et Boyden (1971 a). Bien que d’'un
intérét mineur, il est possible de régler la controverse puisque d'une part, les travaux de Bruguiere
(1789) et Poiret (1789) sont de la méme année et que, d'autre part, les deux auteurs se citent
mutuellement dans leurs écrits : pourquoi ne pas référencer C. glaucum (Bruguiére & Poiret, 1789) ?

La répartition géographique de C. glaucum s'étend depuis I'Ouest de la Norvege, la Baltique ol
elle est limitée par I'isohaline 4-5 °/o (Koli, 1961) jusqu'en Méditerranée (Lubet, 1984) et se poursuit
dans les mers Noire (Grossu, 1961), d’Azov (Zenkevich, 1963; Bessonov, 1969), Caspienne (Birstein,
1936; Galperina, 1978), d'Aral (Lévy, 1985) et Rouge (Mars, 1951; Brock, 1987). Elle est aussi observée
dans les lacs salés d’'Egypte e.g. le lac Karoum (Jelnes et al., 1971; Lévy, 1985). Elle apparait de
maniére trés discontinue depuis les cdtes Sud-Ouest de la Norvége (Brock, 1980) jusqu'au Portugal
(Canario & Andrade, 1984) en passant par les fles Britanniques (Boyden & Russell, 1972) et les marais
atlantiques frangais (Bucquoy et al. 1882-1898; Mars, 1951, Labourg & Lasserre, 1980; Maillard & Gruet,
1980; Baudet et al., 1987; Wolowicz, 1987). Son habitat typique est lagunaire mais elle peut apparaitre
sur la zone intertidale en sympatrie avec Cerastoderma edule (Rygg, 1970; Boyden & Russell, 1972;
Russel & Petersen, 1973). C'est une espéce plus euryhaline et eurytherme que C. edule (Ansell et al.,
1979, 1981). De maniére a expliquer sa répartition géographique actuelle, I'influence unique de divers
facteurs écologiques ou écophysiologiques a été considérée et tour a tour écartée : la salinité
initialement avancée par Muus (1967) ne peut étre retenue (Russell, 1972 a; Boyden & Russell, 1972); la
température des eaux, Russell (1971) indiquant qu’'un minimum thermique proche de 20°C est
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nécessaire pour assurer le succés de la reproduction, ce qui ne concorde pas avec les etudes
expérimentales de Kingston (1974 b); la plus grande fragilité des postlarves de C. glaucum a
I'hydrodynamisme intertidal (Boyden & Russell, 1972) ou la mobilité des sédiments de la zone
intertidale (Koulman & Wolff, 1977).

Tableau 12 : Critéres morphologiques distinctifs de Cerastoderma edule (L.) et Cerastoderma
glaucum (Bruguiére). Numéro des sources notés avec le tableau 13.

Critére C. edule C. glaucum Source
Coquille
Forme Ovale Allongée 2,1
Consistance Solide, épaisse Fragile, fine 4,1
Variabilité
morphologique Faible Forte 4,8
Longueur maxi. 64 mm (14 ans) 63 mm 3
Costulation
Cote externe
Nombre 19229 17432 4,9
varie avec S$9/5q varie avec S9/,q 4
Antérieure Aplatie, large Convexe 2,15
Postérieure Ecailleuse Lisse 15
Cote interne Courte sur adulte Longue 15
Longue sur juvénile
Jonction du test
prés des siphons irreguliére droite 2,10
Périostracum Peu développé Développé 2,912
Zone cardinale Trés courte Longue et large 5
antérieure
Ligament
Morphologie Long et fin Court et épais 2,7,11,10
R. allométrique spécifique spécifique 10,11, 4
Couleur glande Marron, vert Noire 2
digestive
Byssus
Morphologie Simple, tenu Ramifié, épais 16
Utilisation larve : oui larve : oui 6, 16
juvénile < 2-4 mm juvénile < 15 mm 6,7, 16
adulte : non adulie : = non 6,7,9 16
Ethologie
Mouv. verticaux juvénile < 4 mm juvénile < 15 mm 16

1.2.2, CRITERES MORPHOLOGIQUES ET ECOLOGIOUES

Le tableau 12 résume I'essentiel des critéres permettant de séparer ces deux especes. Ce sont
avant tout des critéres morphologiques définis chez les individus adultes de populations allopatriques
des deux espéces (Petersen, 1958; Boyden, 1969, 1971 a, 1973; Brock, 1978; Van Urk, 1973). Il existe
aussi des différences spécifigues dans la morphologie des spermatozoides, les périodes de
reproduction (Rygg, 1970; Boyden, 1971 b), les réactions physiologiques aux chocs osmotiques (Rygg,
1970; Nossier, 1986) ainsi que des différences comportementales entre ces deux especes Petersen,
1958 a; Rygg, 1970; Boyden, 1972 a; Koulman & Wolff, 1977; Nossier, 1986; Yankson, 1986 b). Les
différences de capacité de respiration aérienne observées par Boyden (1972 a, b) sont cependant
contestées par Nossier (1986).

L'un des critéres morphologiques les plus utilisés semble étre le critére de Petersen (1958)
défini comme le rapport de la longueur du ligament & la largeur de la coquille ou des variantes de ce
critere (Labourg & Lasserre, 1980 utilisent la longueur de la coquille, LLovo et al., 1984 utilisent la
hauteur de la coquille). Employé par Petersen (1958 b) pour distinguer des populations de C. edule et
C. glaucum du Danemark vivant en allopatrie, il s'est avéré étre aussi valide pour distinguer ces
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espéces de populations anglaises (Boyden, 1973), frangaises (Labourg & Lasserre, 1980) ou
espagnoles {LLovo et al., 1984). Cependant, dans les cas de sympatrie (vide infra) Boyden (1973) ou
Brock (1978) montrent que ce critére perd son pouvoir discriminant. Boyden (1973) conclut alors que la
distinction systématique de C. edule et C. glaucum doit préférentiellement s'effectuer sur des critéres
morphologiques qualitatifs comme la disposition et la forme des cdtes externes de la coquille, en
dehors de critéres de coloration et de forme générale de la coquille (Petersen, 1958 b; Boyden, 1973;
Van Urk, 1973).

Tableau 13 : Caractéristiques écologiques des habitats de Cerastoderma edule (L.) et
Cerastoderma glaucum (Bruguiére) et liaisons avec leurs capacités physiologiques

respectives.
Critére C. edule C. glaucum Source
Milieu Abrité Trés abrité 1,9, 13
Sédiment Sablo-vaseux Vaso-Sableux 5,7 14
Salinité 10236,59/5¢ 321009/50 9,13, 14
Habitat Zone estuarienne, Zone lagunaire 1,9 12,
préférentiel marine intertidale 1
Amplitude >02m <02m 12,13
de marée
Exposition 0 -50% 0-5% i
a lair
Position dans Totalement Partiellement 1, 7,12
le sédiment enfoui enfoui, juvénile
fixé par byssus
sur végetation

Survie

Eau renouvellée oui oui 12,13

Eau stagnante non oui 12,13
Respiration oui pas ou peu 3
aérienne

Sources : 1 Boyden & Russell (1972), 2 Boyden (1969; 1971 a), 3 Boyden (1972), 4 Boyden (1973), 5
Brock (1978), 6 Franklin (1972), 7 Labourg & Lasserre (1980), 8 Mars (1951), 9 Petersen &
Russell (1973), 10 Petersen (1958 b), 11 Pohlo (1963), 12 Russell & Petersen (1973), 13
Russell (1972 a, b), 14 Rygg (1970), 15 Tebble (1966), 16 Yankson (1986 b).

Une typologie des caractéres dominants des habitats respectifs de Cerastoderma edule et C.
glaucum pour I'essentiel basée sur les données de Boyden & Russell (1972), Russell (1972 a) et Russell
& Petersen (1973) est exposée dans le tableau 13. En particulier, contrairement aux observations de
Petersen (1958 a,b), Muus (1967) ou Russell (1971) il s'avére que ni la salinité, ni les conditions
thermiques du biotope, ni I'amplitude de marée ne peuvent a elles seules expliquer la répartition
géographique de ces deux espéces (Barnes, 1973; Brock, 1979). En revanche, I'argument avancé par
Boyden (1972 c), Boyden & Russell (1972) et Russell (1972 a) qui considérent que le facteur "exposition
a la mer" (englobant & la fois temps d'immersion, exposition a Paction mécanique des vagues,
renouvellement des eaux, mobilité des sédiments) permet d’expliquer les limites de pénétration de C.
glaucum en zone intertidale ou de C. edule en zone lagunaire est généralement admis (Barnes, 1973;
Koulman & Wolff, 1977). Cependant, cet argument est clairement nuancé par Brock (1979) & partir
d'observations réalisées dans le Limfjord au Danemark ol 'amplitude de marée est inférieure 3 0,2 m et
confirmé ultérieurement par Brock (1980 a). Brock (1979, 1980 a) montre que les capacités trophiques
du biotope ainsi que les caractéres édaphiques (texture du sédiment, capacité de rétention des
coquilles par le sédiment) sont prépondérants pour expliquer la répartition géographique des
populations respectivement de Cerastoderma edule et de C. glaucum. En définitive, la niche
écologique (habitat, ressource trophique, temps) occupée par chaque espéce est différente (Brock,
1980 c).
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1.3. CONDITIONS DE VALIDITE DES CRITERES MORPHOLOGIQUES

Cependant, trois écueils majeurs s'opposent a [l'utilisation générale des criteres
morphologiques qualitatifs ou quantitatifs précédemment exposés : (1) certains d'entre-eux ne sont pas
valides pour les stades juvéniles, (2) ces criteres peuvent varier selon les caractéristiques
hydrologiques de I'habitat et (3) dans le cas de populations sympatriques des deux espéces la
variabilité des critéres morphologiques de détermination peut conduire a des confusions spécifiques.

1.3.1. STADE JUVENILE

En cas de sympatrie des deux espéces, la détermination spécifique des stades juvéniles de
taille inférieure & 2-3 mm est extrémement ardue (Rygg, 1970). Le critére de détermination proposé par
Petersen (1958 a, b) pour différencier Cerastoderma edule et C. glaucum basé sur la relation linéaire
entre la longueur du ligament et la largeur de la coquille reste délicat & utiliser dans le cas de ces
juvéniles. Pohlo (1963) montre que I'utilisation de relations séparées pour les adultes et les juveniles
n’est pas satisfaisante et propose une relation linéaire basée sur le logarithme des grandeurs mesurées.
Pour sa part, Boyden (1973) n'utilise cette relation que pour des individus dont la largeur de la coquille
dépasse 10-12 mm.

Un tout autre critére de discrimination est proposé par Yankson (1986 b) qui s’appuie sur un
critére éthologique pour différencier les juvéniles de Cerastoderma edule et C. glaucum : leurs
capacités d'arpenter les parois verticales des bacs d’élevage sont différentes et dépendent
spécifiquement de leur taille.

1.3.2. PLASTICITE MORPHOLOGIQUE

Certains des caractéres morphologiques précédemment exposés (tab. 12) sont labiles : ce
polymorphisme affecte la taille (nanisme de certaines populations), la forme générale et I'épaisseur de
la coquille ou la costulation (nombre de cotes externes et aspect des cotes internes). Ce
polymorphisme traduit de fait une grande plasticité adaptative des Cardium sp. a la variabilités des
conditions de leur biotope (Rosso & Gaillard, 1982).

1.3.2.1. MORPHOLOGIE GENERALE

Observé depuis les premiéres descriptions des Cardium sp., le polymorphisme de la coquille
avait été interprété dans un sens plus systématique qu'écologique avec la description pour
Cerastoderma edule et C. glaucum de nombreux écomorphes (Bateson, 1889; Loppens, 1923; Mars,
1951) somme toute hypothétiques (Rosso & Gaillard, 1982). Pour C. glaucum, la confrontation des
corrélations suggérées entre la variabilité des facteurs du biotope et les variations d'indices
allométriques comme le rapport longueur-largeur (Bateson 1889), I'index d'asymétrie (Lopens, 1923) ou
I'utilisation conjointe de ces deux indices (Mars, 1949) n'aboutit pas & des lois constantes : une relation
simple entre la salinité et les variations de forme de la coquille de C. glaucum ne peut étre établi (Rosso
& Gaillard, 1982). En revanche, la composition granulométrique et I'hydrodynamisme du biotope
auraient un role décisif dans la morphologie coquilliere de C. glaucum (Loppens, 1923; Mars 1949,
1951). Ceci ne fait que confirmer les vues de Mars (1951) sur I'existence d’accommodats transformant
en phénotypes trés voisins des génotypes en réalité différents.

L'épaisseur de la coquille semble étre aussi un critére variable selon le biotope (Russell &
Petersen, 1973). Neri et al. (1979) proposent une relation linéaire décroissante entre la salinité (38 a 51
°/oo) €t un indice d'épaisseur de la coquille de Cerastoderma glaucum, ce qui va dans le sens de
Bateson (1889) mais contredit les résultats de Ghisotti (1972) in Rosso & Gaillard (1982). En fait Mars
(1951) observe un amincissement du test dans tous les milieux lagunaires aussi bien sursalés que
dessalés et rapproche ce phénomeéne du caractére confiné des eaux de ces milieux lagunaires.

1.3.2.2. COSTULATION

Bien que la morphologie des cdtes du test soit un critéte spécifique (Mars, 1951; Petersen,
1958 b; Boyden, 1971 a; Tebble, 1966), la mise en évidence des causes de variation de leur nombre a
longtemps été obscurcie par des confusions systématiques entre Cerastoderma edule et C. glaucum
(voir Loppens, 1923 et Eisma, 1965). Russell (1972 b) a alors montré que ce nombre du fait de sa
gamme de variation ne pouvait éire utilisé comme un critére systématique, cette variabilité étant
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principalement due 2 la salinité (Russell, 1972 b; Boyden, 1973; Koulman & Wolff, 1977). Une relation
linéaire a ainsi été proposée pour Cerastoderma edule par Eisma (1965), remaniée par Boyden (1973)
et corrigée par la suite par Eisma et al. (1976) car Eisma (1965) n'avait pas reconnu de différences
spécifiques entre C. edule et C. glaucum. Une relation similaire est obtenue par Koulman & Wolff (1977)
pour C. edule. En revanche, Boyden (1973) propose une relation non linéaire “en cloche" pour C.
glaucum, le nombre de cétes étant maximal pour une salinité proche de 25 °/qq, relation que réfutent
Koulman & Wolff (1977) d’aprés leurs propres observations aux Pays-Bas.

Un second critére utilisé pour distinguer Cerastoderma edule et C. glaucum est la visibilité de la
costulation sur le bord interne des coquilles (Teeble, 1966). Russell & Petersen (1973) ont montre, en se
basant sur des expériences de transplantations des deux espéces, que ce critére dépend des
conditions environnementales : il nest pas constant et ne peut donc étre utilisé comme critére
systématique.

1.3.2.3. INTERET DES CORRELATIONS OBSERVEES

Les corrélations entre un ou des facteurs écologiques et les caractéres morphologiques des
coquilles des Cardium sp. obtenues pour les populations actuelles (Eisma, 1965; Boyden, 1973;
Koulman & Wolff, 1977: Neri et al., 1979) trouvent leur utilité en paléoécologie dans la reconstitution des
paléoenvironnements tertiaires et quaternaires (Zaouali, 1976; Gaillard & Testud, 1980; Lévy, 1985). La
reconstitution des conditions de salinité d'aprés la détermination des espéces et la numération de la
costulation des coquilles fossiles peut étre assez fine (Eisma, 1965; Koulman & Wolff, 1977; Zaouali,
1979) mais la reconstitution des conditions de température ou des types sédimentaires reste grossiére
(Rosso & Gaillard, 1982). De ce point de vue, la prise en compte de I'ensemble de la malacofaune
fossile et des associations spécifiques permet d'affiner la reconstitution des conditions écologiques
prévalant dans ces paléomilieux (Boyden, 1973; Saubade & Rosso, 1980; Brock et al., 1987; Sauriau &
Gruet, 1988).

1.3.3. SYMPATRIE

Les deux espéces Cerastoderma edule et C. glaucum peuvent vivre en sympatrie le long du
littoral atlantique.

1.3.3.1. REPARTITION LATITUDINALE

Les cas de sympatrie sont observés en Norvége (Rygg, 1970); au Danemark le long des cotes
de la mer Baltique, dans le Limfjord (Russell, 1972 a, b; Brock, 1978, 1979, 1980 a, b, ¢, 1982) et
I'sefjord (Rasmussen, 1973), aux Pays-Bas (Koulman & Wolff, 1977), en Ifdande (Boyden & Russell,
1972; Gosling, 1980), en Grande-Bretagne (Boyden & Russell, 1972; Barnes, 1973 et Gosling, 1980) ou
en Espagne (Llovo et al., 1984). En France, le long des cétes et dans les marais du Golfe de Gascogne,
il semble que I'existence de populations sympatriques stables de ces deux espéces ne soit pas une
certitude. Il est fort possible que ceite situation soit une conséquence des activités palustres et
d'élevage entretenues par 'homme dans ces marais par le biais des pratiques de leur gestion
hydraulique. En effet, la gestion en eau est variable selon les saisons (Maillard & Gruet, 1980 et Baudet
et al., 1987) et de fait conduit, dans les canaux et étiers menant & ces marais ou salines, a I'installation
puis la destruction saisonniére soit d’'une faune euryhaline, soit d'une faune d'eau douce (Héral et al.,
1975 et Baudet et al., 1988).

Dans le Traict du Croisic, Ponthoreau-Granet (1989) cite ces deux espéces, sans observer
d’individus en sympatrie. Pour les marais de Guérande, Maillard & Gruet (1980) notent une possibilité
de sympatrie dans certaines vasiéres transformées en salines. En revanche, pour le marais Breton-
Vendéen, Baudet et al. (1987) indiquent la présence de C. edule seulement dans la partie aval des
étiers et celle de C. glaucum en amont des vannages dans les bassins et étiers gérés en eau salée ou
saumatre {Baudet et al., 1988).

Une situation similaire semble se dégager des observations de Wolowitcz (1987) dans le bassin
de Marenries-Oléron avec une répartition de Cerastoderma glaucum dans les marais et étiers placés en
bordure cle la cbte mais situés en dehors de l'influence directe de la mer (marais de Brouage, marais de
Seudre...).

Dens la région arcachonnaise ot la dynamique de population de ces deux espéces vivant en
allopatrie st connue avec précision, voir Labourg & Lasserre (1980) pour C. glaucum des lagunes
aménagées de Certes et Madani (1989) pour les populations intertidales de C. edule du bassin
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d'Arcachon, Madani (1989) cite 3 exemples connus de populations intertidaies sympatriques observées
depuis les années 1980 (Labourg & Lasserre, 1980).

1.3.3.2. DEPLACEMENT DE CARACTERE

Dans les cas de sympatrie, certains des caractéres de Cerastoderma glaucum se rapprochent
de ceux de C. edule : ce peut étre un caractére morphologique (Russell, 1972 b; Boyden, 1973; Russell
& Petersen, 1973; Brock, 1978) ou un caractére biochimique (Gosling, 1980). Ce phénomene rappelle la
notion de déplacement de caractére due a Brown & Wilson (1956) et précisée par Grant (1972).
Barbault (1981) indique : "le déplacement de caractére est le processus par lequel I'état d'un caractére
morphologique change, chez une espéce, par la suite de la sélection naturelle qui résulte de la
présence, dans le méme environnement d’une ou plusieurs espéces similaires”.

Russell & Petersen (1973) invoquent ce phénoméne pour expliquer les modifications
morphologiques intervenant uniquement chez Cerastoderma glaucum en situation de sympatrie dans
un habitat non lagunaire déja colonisé par C. edule. Deux critéres morphologiques sont impliqués dans
ce cas et traduisent un déplacement convergent de caractére.

1.3.3.2.1. Modifications morphologigues

Le critére systématique proposé par Petersen (1958 b) est basé sur le rapport entre la longueur
du ligament et la largeur du test. Il s'avére adéquat pour discriminer les individus de Cerastoderma
edule quel que soit le taux de sympatrie (taux d'erreur inférieur 2 4% selon Boyden, 1973). En
revanche, il n'est plus du tout discriminant pour les individus de C. glaucum vivant en sympatrie avec C.
edule (taux d’erreur supérieur a 40% selon Boyden, 1973) : A taille égale, le rapport de Petersen (1958
b) pour les individus de C. glaucum vivant en sympatrie avec C. edule est supérieur a celui obtenu pour
les individus de C. glaucum provenant d'une population lagunaire homogéne. Une conclusion similaire
est apportée par Brock (1978) a partir d'un échantillon de 6 populations vivant en sympatrie et réparties
le long du Limfjord au Danemark; ce qui tendrait & valider la notion de déplacement de caractére
invoquée par Russell & Petersen (1973).

Or, outre les problémes de validité des relations d'allométrie (linéarité, intervalle de variation
des grandeurs mesurées, intervalle de confiance des paramétres), il apparaft que ce critére
morphologique chez C. glaucum est "habitat-dépendant”. En se référant aux capacités d'enfouissement
inégales de ces deux espéces (Kristensen, 1957; Koulman & Wolff, 1977; Ansell et al., 1979, 1981) liées
a des différences morphologiques de la coquille et du ligament assurant la jonction élastique entre les
deux valves, il semblerait que les modifications induites chez C. glaucum dans la morphologie d'un
organe intervenant dans la fonction d'enfouissement soient plus dépendantes des conditions
granulométriques et hydrodynamiques régnant dans I'habitat des populations sympatriques que de la
présence de C. edule. En effet, dans les cas de sympatrie rapportés par Boyden (1973) et Brock (1978)
ou C. glaucum est situé dans la zone intertidale, les modifications de la forme du ligament de C.
glaucum ne sont pas isométriques voir les figures 2C et 3C de Boyden, 1973 et 3B de Brock, 1978) :
plus l'individu de C. glaucum grandit et plus la morphologie du ligament de sa coquille se rapproche de
celle d'un individu de C. edule de méme taille. Ce phénoméne est peut &tre aussi a rapprocher des
changements intervenant dans le mode de vie des différents stades de développement de C. glaucum
avec I'acquisition progressive d'une vie complétement endogée (Labourg & Lasserre, 1980; Yankson,
1986 b) par oppaosition au mode de vie toujours endogé de C. edule (Russell & Petersen, 1973).

Le second critére morphologique relevant selon Russell (1972) et Russell & Petersen (1973) de
la notion de déplacement de caractére est le nombre moyen de cotes externes. Bien que variable chez
les deux espéces (20,8 & 27,2 pour Cerastoderma glaucum et 22,5 4 25,6 pour C. edule selon Russell &
Petersen, 1973), le nombre moyen de cotes de la coquille de C. glaucum en cas de sympatrie avec C.
edule est toujours différent de celui obtenu sur des individus provenant de populations
monosiécifiques : alors qu'il reste inchangé pour les individus de C. edule (Russell, 1972 b), le nombre
moyen de cotes diminue (Petersen, 1958 a) de maniére significative (Russell & Petersen, 1973) et en
proportion de la fraction de C. edule dans la population sympatrique (Russell, 1972 b). Cependant, il
sembl¢ que les causes de ce "déplacement convergent de caractére” doivent plutot étre recherchées
dans .es relations spécifiques nombre de cotes-salinité (Boyden, 1473) plutdt que dans des
phénoimiénes d’induction thermique (Russell, 1972 b) ou de compétition interspécifique.
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1.3.3.2.2. Critére enzymatique

Comme exposé précédemment, le phénomene de déplacement de caractére implique
I'existence de modifications génétiques en réponse a des phénomeénes de compétition interspécifique
(Barbauit, 1982), ces modifications génétiques étant la plupart du temps divergentes (Fenchel, 1975).
Or Gosling (1980) a partir d'un échantillonnage de plusieurs populations allopatriques et sympatriques
de C. edule et C. glaucum et de I'étude de la fréquence des alléles de I'enzyme phosphoglucomutase
(Pgm) a montré d'une part I'existence d'un déplacement de caractére génétique convergent et, d'autre
part, que ce déplacement de caractére pouvait n'étre pas di a la compétition interspécifique. Cette
etude montre I'existence d'un phénoméne de convergence génétique lorsque C. glaucum est en
sympatrie avec C. edule (Gosling, 1980). L'interprétation de ce déplacement de caractére génétique
observé chez C. glaucum en situation de sympatrie avec C. edule ne peut relever ni d’'une hybridation
des deux especes, ni étre reliée aux effets de la compétition interspécifique plus intense car les
fréquences alléliques observées ne corroborent pas ces deux hypothéses (Gosling, 1980). Ce
déplacement de caractére convergent doit étre interprété comme une adaptation enzymatique de C.
gfaucum aux nouvelles conditions écologiques de son habitat intertidal (Gosling, 1980).

1.4. CRITERES GENETIQUES

Du fait des difficultés d'obtenir des critéres de discrimination spécifique entre Cerastoderma
edule et C. glaucum ayant une valeur générale quel que soit le taux de mélange de leur population, il
est apparu nécessaire de réaliser des études de génétique de population permettant de séparer les
espéces sur des critéres enzymatiques fiables (Jelnes et al., 1971; Brock, 1978, 1987 et Gosling, 1980),
ce qui a permis la description de critéres de discrimination morphologique stables (Brock, 1978)
comme la forme de la zone cardinale antérieure (Tab. 12). En effet, ce critére morphologique a été
établi par Brock (1978) et appliqué en routine (Brock, 1982) par suite de I'emploi de techniques
d’électrophorése pour discriminer spécifiquement des individus provenant de populations sympatriques
: la concordance entre ce critére et la discrimination enzymatique basée sur I'électrophorése du
complexe enzymatique Mdh (Malate Déshydrogénase de I'hépatopancréas) est valide pour la quasi
totalité des individus testés.

Brock (1982, 1987) précise alors que seule une vérification par les techniques d’électrophorése-
enzymatique ou d'immunoe¢lectrophorése permet de lever I'ambiguité de la détermination spécifique
des Cerastoderma sp.

1.5. ISOLEMENT GENETIQUE - HYBRIDATION

La question de la validité des espéces Cerastoderma edule et C. glaucum étant résolue (vide
supra), I'existence de populations hétérospécifiques vivant en sympatrie pose le double probléme du
maintien de l'isolement génétique des espéces (Boyden, 1972; Kingston, 1974; Brock, 1987) et de
I'existence hypothétique d'hybrides avec une morphologie intermédiaire (Brock, 1978, 1982). En effet,
la présence d'individus hybrides apporterait une explication simple et toute faite & la question de la
variabilité morphologique des Cardium sp. : Russell & Petersen (1973) interprétent dans ce sens les 2 a
3% d'individus ayant des caractéres morphologiques intermédiaires entre les deux espéces qu'ils
observent en cas de sympatrie.

Certains arguments vont & I'encontre de la notion d'isolement génétique des deux espéces en
situation de sympatrie :

- Du point de vue du nombre de chromosomes, rien n'empéche une hybridation de
Cerastoderma edule et de C. glaucum : ces deux espéces possédent chacune 19 paires de
chromosomes (Koulman & Wolff, 1977).

- Les expériences d'hybridation entre C. edule et C. glaucum montrent effectivement I'absence
d'isolement génétique complet : Boyden (1971) et Kingston (1973) obtiennent des larves hybrides
viables (stade trochophore et stade véligere),

En revanche, certains arguments vont dans le sens de lisolement génétique de ces deux
espaces :

- Rygg (1970) observe des différences morphologiques entre les spermatozoides des deux
espéces. En contrepartie, Cahour (1968) observe chez Cerastoderma edule la présence de deux types
de spermatozoides différant par I'aspect globuleux de leur téte. Ces deux observations non

contradictoires soulévent la question de savoir si le critére d'une différence morphologique entre
spermatozoides est fiable.
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- Un décalage des périodes de ponte entre les deux espéces vivant en sympatrie sur la zone
intertidale est observé par Rygg (1970) en Norveége. Méme si la démonstration de Rygg (1970) repose
sur des arguments ténus (échantillon de 1 4 6 coupes histologiques, absence d'écart type sur les tailles
moyennes pour comparer la croissance des juvéniles, niveaux bathymétriques différents entre les deux
especes), elle est néanmoins confirmée par Boyden (1971) en Angleterre (échantillons histologiques >
30, niveaux bathymétriques identiques, pas de comparaison des taux de croissance des juvéniles).
Cependant, un tel décalage de période de ponte de populations en sympatrie n’est ni observé par
Kingston (1974 a) ni par Brock (1982) qui réfute, 6 exemples & I'appui, I'existence d'un tel décalage
dans les populations sympatriques.

- Un taux de fertilisation interspécifique beaucoup plus faible que celui attendu d’aprées les
expériences de fertilisation intraspécifique (Boyden, 1971; Kingston, 1973) et surtout la non viabilité des
larves hybrides au dela du stade véligere (Kingston, 1973).

- Une absence de vrai hybride dans certaines populations hétérospécifiques de Cerastoderma
sp. du Danemark le long du Limfjord dans lesquelles de nombreux individus présentent des critéres
morphologiques ne permettant pas leur détermination spécifique : Brock (1978) par comparaison avec
les résuitats d'électrophorése type de chaque espéce (complexe enzymatique Mdh) parvient &
déterminer I'appartenance spécifique exacte des 735 individus de taille adulte (supérieure & 10 mm)
constituant un échantillon "d’hybride morphologique”. Cette détermination spécifique des "hybrides
morphologiques” invalide les conclusions de Boyden (1971 b) et Russell & Petersen (1973) sur
'existence d’hybrides dans les populations sympatriques. Barnes (1973) était d'ailleurs de cet avis
puisqu'il ne retrouve pas d’individu de morphologie vraiment intermédiaire dans les populations
sympatriques de la riviere Southampton (Angleterre).

- Brock (1982) met en doute la validité des expériences d’hybridation de Boyden (1971) et de
Kingston (1973, 1974) dans la mesure ou aucune détermination spécifique des individus parentaux n'a
été réalisée pas des méthodes biochimiques ou enzymatiques : elle cite alors I'exemple d'un élevage
d’hybrides Cerastoderma edule-C. glaucum &gés d'un an, hybrides qui se sont révélés étre tous des C.
glaucum aprés application de tests d'électrophorése-enzymatique Mdh (la lignée parentale C. edule
était aussi du C. glaucum).

Il apparait alors que dans les cas de sympatrie, la présence (Rygg, 1970; Boyden, 1971) ou
I'absence (Kingston, 1974 b; Brock, 1982) de décalage dans les périodes de ponte des deux espéces
semble plus déterminée par les conditions environnementales par le jeu d’exigences physiologiques
différentes entre les espéces (Kingston, 1974 b). Yangston (1986) a montré gue ces deux espéces n'ont
pas une stratégie de reproduction figée mais polymorphe : autour d'un schéma moyen globalement lié
a la position latitudinale des populations (Lubet, 1980, 1981), la stratégie reproductive peut, selon les
années et la rigueur des hivers, se caractériser par une ponte massive printaniére ou par une ponte
beaucoup plus étalée sur I'été et 'automne.

L'argument décisif pour valider le statut spécifique de Cerastoderma edule vis-a-vis de C.
glaucum ne semble pas étre celui de I'isolement génétique entre les reproducteurs des deux especes.
Pour les populations allopatriques, il est bien évidemment assuré par la distance géographique et par la
durée relativement courte des stades de dispersion larvaire (Baggerman, 1953; Creek, 1960; Kingston,
1974 b) bien qu'il faille prendre en compte en pareil cas I'aspect physique de la circulation des eaux
pour s’en assurer (Scheltema, 1975). Pour les populations sympatriques, le phénomeéne de décalage
temporel des périodes de reproduction comme exposé par Boyden (1971) n'est pas un cas général
(Kingston, 1974 a; Brock, 1982) bien que la non viabilité des postlarves hybrides puisse représenter en
théorie une pression de seélection assez forte pour induire au cours des générations un tel décalage
(Kingston, 1974) en supposant bien s(r I'absence de flux génique allochtone aux deux populations
sympatriques. Un tel mécanisme directement li¢ a la compétition interspécifique reléverait alors d’'un
déplacement de caractere cette fois-ci divergent (vide supra 1.3.3.2).

En fait et en paralléle de 'approche globale définie par Boyden & Russell (1972) et Russell &
Petersen (1973) pour définir le statut spécifique de la paire d'espéces Cerastoderma edule - C.
glaucum, il est nécessaire de tenir compte des critéres exposés par Mayr (1974; sur la notion d’espéce.
L'argument de I'isolement reproducteur complet au niveau des gamétes étant écarté (Kingston, 1973), il
est possible de se baser sur le caractére de non viabilité des hybrides jusqu'a une taille aduite. Bien
qu'il soit possible que la non viabilité des post-larves hybrides obtenue par Bovden (1971) ou Kingston
(1973) soit outrepasseée sous d'autres conditions expérimentales d'élevage, I'ab:sence relevée d'individu
réellement hybride a partir d'une validation croisée de critéres indépendants (enzymatiques et
morphologiques) dans les populations vivant en sympatrie au Danemark (B:ock, 1978) va dans ce

- 130 -



DYNAMIQUE DE POPULATION

sens. Il n'est alors pas utile, jusqu'a présent, de considérer I'argument basé sur le caractere non fécond
des hybrides pour séparer spécifiquement C. edule de C. glaucum.

1.6. ORIGINE BIOGEOGRAPHIQUE DES Cerastoderma sp

A partir de la distribution géographique actuelle et passée de Cerastoderma edule et de
C.glaucum et en se basant sur I'ensemble des phénomenes géologiques et tectoniques apparus au
cours du tertiaire et quaternaire dans les régions atlantico-méditerranéennes, Mars (1951) et Rygg
(1970) ont précisé I'origine de ces deux espéces.

Dés la fin de I'Oligocéne et le début du Miocéne (milieu du Tertiaire), il est établi que des formes
taxonomiques proches du C. edule actuel étaient conjointement présentes dans I'Atlantique (Dujardin
1837 in Mars, 1951) et les dépendances de la Paratéthys, future Méditerranée (Mayer 1866 in Mars,
1951: Remane, 1958; Zenkevich, 1963). A la fin du Miocéne, la Paratéthys fut complétement isolée de
I'’Atlantique et transformée en lagunes salées ou dessalées (Ruggieri, 1967). Les deux conditions
requises pour une évolution génétique divergente étaient alors réunies (Scheltema, 1975) a savoir d'une
part la limitation du flux génique au sein des populations par isolation géographique des populations
atlantiques et méditerranéennes (arrét du transport larvaire inter-populations) et, d'autre part, des
pressions de sélection naturelle différentes : les modifications des conditions de salinité et de
température prévalant dans I'ensemble de ces lagunes isolées ont alors favorisé la sélection de
génotypes euryhalins parmi les populations de Cardium sp. et permis la spéciation d'une forme
taxonomique apparentée au Cerastoderma glaucum actuel. Les formes moins euryhalines originelles
apparentées au Cerastoderma edule actuel et qui, elles, ont continué leur évolution sur le littoral marin
atlantique disparaissaient complétement de la future Méditerranée (Rygg, 1970) comme en atteste leur
absence dans les gisements méditerranéens du Pliocéne et du Quaternaire (Mars, 1951). Au début du
Pliocéne (fin du Tertiaire), lors de la réouverture du détroit de Gibraltar permettant la communication de
la Méditerranée avec I'Atlantique (Ruggieri, 1967), C. glaucum s'est propagée vers le Nord pour
coloniser I'ensemble des milieux lagunaires atlantiques, C. glaucum étant abondant au Pliocéne en
Angleterre (Mars, 1951), mais ne pouvant s'hybrider de maniére féconde avec les populations de C.
edule déja présentes dans les milieux littoraux (Rygg, 1970). En contrepartie, les C. edule atlantiques
n’ont pu coloniser avec succés la Méditerranée alors que c’était le cas de nombreuses autres espéces
marines atlantiques (Zaouali, 1978 et Di Natale, 1980).

De tels épisodes d’expansion des populations de C. glaucum par propagation larvaire sont
aussi mis en avant par Lévy (1985) pour expliquer la présence énigmatique de cette espéce dans
certains paléogisements continentaux tertiaires et quaternaires d'Afrique du Nord ainsi qu'au Sahara
dés lors qu'aucune période de transgression marine connue ne pouvait I'expliquer. La propagation de
C. glaucum au cours du Miocéne et Pliocéne (Tertiaire) ainsi qu'au Quaternaire dans des milieux
continentaux isolés de toute influence marine méditerranéenne s'est réalisée par lessivage, a la faveur
de crues, des faunes relictes de lacs salés situés en amont de ces milieux. En particulier, I'hypothése
d'un transport de C. glaucum par les oiseaux pour expliquer la colonisation de ces paléomilieux
sahariens est formellement réfutée par Lévy (1985).

En revanche une telle hypothése est jugée probable par Boyden & Russell (1972) en regard de
la distribution géographique discontinue actuelle de Cerastoderma glaucum le long des cétes des Tles
Britanniques : la dispersion de I'espéce aurait été et serait encore assurée par certaines especes
d'oiseaux migrateurs vivant dans les marais cotiers, ces oiseaux pouvant transporter sur leur pattes ou
plumage des fragments d'algues portant eux-méme des juvéniles de C. glaucum attachés par leur
byssus & cette végétation algale, ce qui est le mode de vie typique de C. glaucum a ce stade de
développement (Labourg & Lasserre, 1980; Yankson, 1986 b). En complément et pour une petite
échelle géographique, Barnes (1973) n'exclut pas I'hypothése d'une intervention humaine pour
expliquer la propagation de Cerastoderma glaucum dans certaines stations estuariennes proches de
zones lagunaires.

En complément, les différences entre les résultats expérimentaux obtenus entre Cerastoderma
edule et C. glaucum issus d’expériences soit de tolérance thermique sur les capacités de survie et
d'enfouissement (Ansell et al., 1979, 1981), soit de comportement écophysiologique face a des stress
osmotiques ou hydriques (Rygg, 1970; Nossier, 1986) s'expliquent a la lumiére de leur évolution
spécifique, de leur répartition géographique et de leur biotope respectif.
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2. ESTIMATION DU STOCK DE LA POPULATION DE RONCE

2.1. STRATEGIE D’ECHANTILLONNAGE

L'application d'un plan d'échantillonnage nécessite I'élaboration d'un protocole
d’échantillonnage rigoureux et la définition précise des concepts statistiques. Par |a méme, les
conditions d’application des outils statistiques au cas étudié doivent étre examinées avec attention
(Scherrer, 1983). Dans le cas présent, les concepts statistiques de "population-cible", "population
statistique”, "unité d’échantillonnage” et "paramétre” dont les définitions sont rappelées par Scherrer
(1983) doivent étre précisés :

- la "population-cible" est représentée par la population biologique de coques,

- le "paramétre” étudié s’exprime par le nombre, la biomasse ou le taux d’occupation au sol
des coques prélevées par unité de surface,

- cette unité de surface dont la valeur doit étre fixée représente "I'unité d’échantillonnage”,

- la "population statistique” est donc la plage elle-méme puisque les éléments constituant
I'échantillon sont des unités de surface.

Le choix d'un plan d’echantillonnage s'appuie sur certaines conditions, en particulier :

- la connaissance ou la reconnaissance a priori de I'hétérogénéité ou de 'homogénéité de la
"population statistique” vis-a-vis du "paramétre” étudié,

- la disponibilité de techniques statistiques permettant d’obtenir des "estimateurs" non biaisés.
En effet, I'utilisation d'un plan d’échantillonnage systématique procure des estimateurs biaisés de la
variance (Cochran, 1977), ce que ne procure pas, par définition, un plan aléatoire. De ce fait, Gros &
Hamon (1989) utilisent la technique du krigeage par suite de I'utilisation d’un plan d'échantillonnage
systématique lors de I'estimation des stocks de coque Cerastoderma edule de la baie de St-Brieuc. La
technique du krigeage permet d’obtenir, outre la cartographie des gisements, des estimateurs non
biaisés de la variance.

- la prise en compte de contraintes (le co(t étant exprimé en unité de temps) dans la définition
de I'effort d'échantillonnage.

2.1.1. CHOIX D’UN PLAN D’ECHANTILLONNAGE

La plage de Ronce-les-Bains présente plusieurs caractéristiques tant du point de vue
bathymétrique (Faure, 1967) que sédimentaire (Baudoin, 1949) qu'il est essentiel de prendre en compte
dans la planification de I'échantillonnage. Cette plage présente un aspect général plat avec un
décrochement en pente douce a partir du niveau moyen de mi-marée. En revanche, la diversité des
types sédimentaires étant bien marquée, il est possible de distinguer 5 ensembles homogénes qui sont
visibles sur photographie aérienne a basse altitude (Fig. 51) :

(1) Zone Arénicole : la partie haute de la plage avec des sables envasés & Arenicola marina,

(2) Zone Zostére : la partie médiane de la plage au-dessus du niveau moyen de la mi-marée est
occupée par un herbier & Zostera noltii avec de nombreuses flaques de faible profondeur (1 & 3 cm) qui
persistent & marée basse,

(3) Zone vase : la partie de la plage située en dessous du niveau moyen de mi-marée et
jusgu’aux limites des parcs ostréicoles est composée de vases sableuses fluides,

(4) Zone sable fin : la partie Est de la plage de Ronce-les-Bains, appelée la Pointe aux herbes,
ol le sédiment se caractérise par la présence de sables fins trés mobiles déplacés a chaque marée. Ce
type de sédiment a été décrit par Baudoin (1949).

(5) Zone ripple-marks : la partie Ouest de la plage, en direction de la Cépe, est constituée de
sables envasés situés sous l'influence des houles d’Ouest pénétrant par le Pertuis de Maumusson. Ceci
a pour conséquence d'imprimer & la topographie de cette zone un aspect onduleux (la longueur d’onde
étant inférieure & 10 m) avec des sables fins envasés sur les bosses et des vases sableuses dans les
creux (Hydrobia ulvae y présente alors de trés fortes densités).

Cette configuration générale de la plage en 5 zones s'accompagne d’une modification des
densités et des structures démographiques de la population de Cerastoderma edule.
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Par exemple, les valeurs moyennes suivantes sont relevées en hiver :

Zone Arénicole : 5-20 ind. m2, juvéniles et adultes de 1 & 3 ans,
Zone Zostere : 100-200 ind. m2, juvéniles et individus de 1 4 5 ans,
Zone vase :150-300 ind. m2, juvéniies et individus de 1 & 4 ans,
Zone sable fin : 1-2ind. m2, individus de 1 4 5 ans,

Zone ripple-marks : 2-5 ind. m2, juvéniles et adultes de 1 & 3 ans.

Ainsila présence, entre ces 5 zones, de transitions sédimentaires assez nettement marquées et
stables dans le temps ainsi que la modification des structures démographiques de la population de
Cerastoderma edule afférentes a chacune de ces zones géographiques conduit naturellement &
I'adoption d'un plan d’échantillonnage stratifié.

2.1.2. CONSTRUCTION DES STRATES

Les diverses étapes de la mise en place d'un plan d'échantillonnage stratifié sont rappelées par
Scherrer (1983) :

(1) Choix d'un critere de stratification : les critéres de stratification sont qualitatifs et choisis

pour leur etroite corrélation avec le parametre étudié. Ces deux critéres sont la bathymétrie et le type
sédimentaire.

(2) Nombre de strates : le découpage naturel de la plage de Ronce-les-Bains en 5 zones
homogeénes permet d'adopter 5 strates (au sens statistique du terme). Cochran (1977) montre d’ailleurs
qu'audela de 5 a 6 strates le rendement du plan stratifié est rapidement décroissant vis-a-vis d’un plan

aléatoire mais la prise en compte d'un nombre supérieur de strates peut se justifier pour d'autres
raisons.

(3) Limites des strates : la définition des 5 strates repose sur la détermination de leur contour et
de leur surface. Cette définition s'est effectuée par planimétrie a partir d’une photographie aérienne
prise en 1984, photographie ou les différents types sédimentaires et la présence des herbiers se
distinguent trés nettement (Fig. 51). L’examen des photographies aériennes prises ultérieurement lors
des campagnes annuelles d'évaluation des stocks d’huitres du bassin de Marennes-Oléron réalisées
par 'IFREMER La Tremblade (Bacher et al., 1986) montre que la topographie et la superficie de ces 5
strates varient peu méme si au cours des années 1985-1986 la densité des plants de zostéres a
nettement régresseé.

La superficie totale de la Plage de Ronce est estimée & 67,11 hectares qui se décomposent en:

strate 1 (Zone Arénicole = 23,80 ha),

strate 2 (Zone Zostére = 11,32 ha),

strate 3 (Zone vase = 13,31 ha),

strate 4 (Zone sable fin = 4,42 ha) et

strate 5 (Zone ripple-marks = 14,26 ha).

2.1.3. EFFORT D’ECHANTILLONNAGE INTRA-STRATE

L'effort d'échantillonnage total est de 41 prélévements, ce qui correspond & un effort
d’échantillonnage exprimé en temps de prélévement et temps de trajet entre les prélevements
compatibles avec la durée d'une basse mer de vives-eaux. L'allocation de ['effort d’échantillonnage au
sein des strates est |a suivante : strate 1 : 12 points; strate 2 : 10 points; strate 3 : 11 points, strate 4 ; 2
points et strate 5 : 6 points.

Ceci revient & effectuer un compromis entre une allocation proportionnelle et une allocation
optimale (Scherrer, 1983) avec un effort d’échantillonnage accru dans les strates 1, 2 et 3 oll la
variabilite des "parameétres" étudiés est la plus forte.

2.1.4. CHOIX DU PLAN D’ECHANTILLONNAGE INTRA-STRATE

La nécessité d’obtenir, d’'une maniére simpie et rapide, des "estimateurs” non biaisés impose le
choix d'un plan d’échantillonnage intra-strate de type aléatoire.

La constitution d’un "échantillon aléatoire" s'opére en découpant chaque strate en carrés de 25
m de cdte, chaque carré est affecté d’'un numéro, puis pour chaque strate i (i variant de 1 & 5) un tirage
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aléatoire sans remise de n; numéros est effectué, n; étant le nombre d’observations affecté a chaque
strate. Ainsi chaque numero donne la position géographique du prélevement dans la strate.

Ce tirage aléatoire n'est réalisé qu'une seule fois, c’est-a-dire que la grille d'échantillonnage
obtenue est reconduite & chaque campagne mensuelle de prélevement, ce qui revient a effectuer un
“échantillonnage permanent” (Scherrer, 1983) propice a I'estimation des modifications mensuelles et
saisonniéres des caractéristiques (densité, biomasse et structures démographiques) de la "population-
cible”.

Cependant ce type de procédure ne correspond pas exactement a un échantillonnage aléatoire
simple mais se rattache plut6t & une procédure d’échantillonnage & deux niveaux (Cochran, 1977) avec
une seule unité secondaire échantillonnée (1/4 m2) par unité primaire (superficie de 1/16 d’hectare).

Seule la nécessité de pouvoir repérer facilement, rapidement et de visu la position de l'unité
primaire, dans laquelle la position de I'unité secondaire est approximative, justifie cette maniére
d'operer. Etant donné que I'échantillonnage se réalise & pied avec la proximité d'amers et de repéres
terrestres distants de moins de 1 Km, elle a semblé préférable et surtout moins encombrante a une
procédure de localisation exacte de chaque point de prélévement a 'aide d’un compas ou d'un cercle
hydrographique sur I'ensemble de la plage prospectée.

2.1.5. DEFINITION DE L’UNITE D’ECHANTILLONNAGE

L'unité d’échantillonnage, c’est-a-dire la surface du prélévement ou grappe, est déterminée lors
d’un pré-echantillonnage. Deux contraintes sont prises en compte :

- maximiser la précision des observations en regard de la dispersion spatiale de Cerastoderma
edule a I'échelle d’observation adoptée,

- minimiser le co(t d'échantillonnage, ce co(t dépendant pour I'essentiel du temps passeé au tri
des prélévements effectués sur un maillage de 1 mm de coté.

Ainsi sont testés 5 surfaces d'unité d’échantillonnage 1/64, 1/32, 1/16, 1/8 et 1/4 de m? (la
plus grande surface considérée restant compatible avec un co(t raisonnable de tri et de
denombrement d'individus sur une maille de 1 mm de coté) ainsi que deux nombres d’observations,
soient 5 et 10.

Cependant, la répartition spatiale de Cerastoderma edule a petite échelle étant de type
contagieuse (Evans & Tallmark, 1976; De Coo et al., 1984; Garcia Fernandez et al.,, 1984; Madani,
1989), ce type de répartition contagieuse s'observant d’ailleurs fréquemment chez les espéeces
benthiques (Elliott, 1971; Downing, 1979), la loi de répartition de la variable densité peut alors étre
ajustée par une loi binomiale négative de paramétre k. Elliott (1971) fournit alors la relation entre le
nombre d’observations n, la moyenne x, la variance s2 et la précision D désirée pour une variable dont
la distribution suit une loi de ce type :

- un premier échantillon sert & estimer de maniére grossiére le parametre k :

k = (<2 - s2/n) / (s2-x) pour n < 50,

- un second échantillon, indépendant du premier, sert connaissant k a estimer le niveau de
précision attendu (D) pour un nombre de prélévement (n) : D2 = 1/n (1/x + 1/K).

Le résultat de ce pré-échantillonnage réalisé en avril 1984, c’est-a-dire en dehors des périodes
de recrutement, montre qu'une augmentation de la surface de I'unité d’échantillonnage s'accomp:'gne
d’une diminution de la variabilité inter-prélévements : pour 10 prélévements d'une surface de 1/4 m< le
niveau de précision attendue doit étre de 20% . La valeur de 1/4 m?2 est donc retenue pour définir la
surface de I'unité d’échantillonnage (Fig. 52).

2.1.6. LES PARAMETRES

Les "paramétres” étudiés sont le nombre, la biomasse et le taux d'occupation au sol des
individus prélevés sur une surface de 1/4 m?2 et retenus par une maille de 1 mm de coté, taille
considérée comme adéquate pour I'étude de la macrofaune benthique (Hartley et al., 1987) mais
inadaptée pour I'étude des stades juvéniles du macrozoobenthos (Bachelet, 1985, 1987).

L'estirnation de la biomasse de coques de chaque prélévement s'effectue par sommation des
biomasses inzividuelles calculées a partir d’une relation taille-poids.

L'estimation du taux d'occupation au sol de coques s'effectue par sommation des surfaces
individuelles cccupées par chaque individu en position verticale dans le sédiment rapporté a la surface
totale de I'unité d'échantillonnage.
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2.1.6.1. Relation "taille-poids"

Les relations liant la longueur a la biomasse totale et a la biomasse des tissus organiques sont
établies de maniére indépendante aux estimations de stock. L'échantillon utilisé est issu de
I'échantillonnage réalisé pour suivre I'évolution saisonniére de la composition biochimique de
Cerastoderma edule et est composé de 3251 individus.

La relation allométrique s’écrit Wy = a 4P

avec W; : biomasse au temps t, Ly : longueur au temps t, a et b : coefficients d’allométrie.

Le calcul de b se fait classiquement par linéarisation de I'équation précédente (log W; =log a
+ b log Ly) et estimation par la droite de Teissier (régression fonctionnelle de Ricker, 1973).

La figure 53 présente la relation longueur (mm) biomasse totale individuelle (g) : a= 4,76 104
b= 2,89 + 0,01 et n= 3251. La figure 54 présente la relation longueur (mm) biomasse de tissu
organique (mg) : a= 3,61 103 b= 3,31 + 0,02 et n= 3251. La dispersion des valeurs autour de la
courbe moyenne reste faible pour la premiére courbe mais est sensible pour la seconde & partir d'une
taille de 15 mm et s’ampiifie ensuite fortement (ce qui correspond a la taille de premiére maturité
sexuelle).

La relation "taille-poids total" est pratiquement identique a celle obtenue pour les populations de
Baie de Somme (Desprez et al., 1987 a, b, Lemoine et al., 1988) ou d’ldande (West et al., 1979). Pour la
population de Ronce, une masse de 17,5 g peut étre notée pour I'individu le plus grand 36 mm 4gé de
plus de 5 ans. Cependant, Bouxin (1937) dans une étude consacrée aux techniques d’élevage de la
coque sur les cdtes armoricaines indique qu'it est possible d’obtenir des individus de 40 g en trois ans.

2.1.6.2. Taux d’occupation au sol

Le terme “taux d’occupation au sol" est le rapport entre la surface totale occupée par les
coques présentes sur I'unité d'échantillonnage de surface 1/4 m2. Hancock (1973) fait référence de
maniére implicite a ce "taux d'occupation au sol* lorsqu'il a étudié la relation stock-recrutement chez
Cerastoderma edule. De méme, Jensen (1985) utilise ce paramétre lors d’études ayant mis en évidence
une relation d’amensalisme entre Cerastoderma edule et Corophium volutator liée directement & la
compétition spatiale interspécifique par le biais de la bioturbation des C. edule.

La surface totale occupée par les coques est calculée par sommation des surfaces individuelles
sachant que la position d'une coque dans le sédiment est quasi verticale (voir la figure 1 de Hulscher,
1976). Ceci provient de la morphologie et de la position de leurs deux siphons qui affleurent a la surface
du sédiment.

Vue de dessus, la surface au sol d’'une coque peut étre considérée, en premigre approximation,
comme etant une ellipse dont l'aire est proportionnelie & son grand axe et & son petit axe. Pour la
coquille de Cerastoderma edule, le grand axe est sa hauteur (H) et le petit axe est sa largeur (I) (Fig.
55). La surface de I'ellipse coquilliereest: S = mHI /4

Cependant, seule la longueur (L) de la coquille est mesurée sur 'ensemble des coques
prélevées par unité d'échantillonnage. Une relation d’allométrie longueur-surface elliptique coquilliere
est donc établie a partir d’'un échantillon indépendant des estimations de stock, cet échantillon
indépendant est identique a celui utilisé pour les relations "taille-poids". La relation d'allométrie
longueur-empreinte au sol est obtenue par régression linéaire simple aprés transformation
logarithmique de I'équation S= a L®, d'ol1 a=0,48; b=1,99 + 0,01 et n=2207 (Fig. 56).

Cette relation fournit des résultats légérement supérieurs (5 & 10 %) a ceux obtenus par Jensen
(1985) qui a calculé cette surface au sol directement a partir de photographies de coques positionnées
naturellement dans le sédiment : sans écarter I'hypothése d’une modification de la morphologie de la
coque selon les populations (Mars, 1951; Boyden, 1973), ce biais provient de I'utilisation de la hauteur

H de la coquille comme paramétre pour estimer la surface elliptique du test coquillier (voir en
comparaison la figure 1 de Hulscher, 1976).

2.1.7. LES ESTIMATEURS DU PLAN ALEATOIRE STRATIFIE
Les estimateurs du plan aléatoire stratifié sont donnés en annexe 1.
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2.2. RESULTATS

2.2.1. ESTIMATION DU STOCK DE Cerastoderma edule

2.2.1.1. Stock global

Numériquement, le stock global de Cerastoderma edule de la plage de Ronce-les-Bains
présente une évolution saisonniére marquée par le recrutement du naissain : le facteur de variation
saisonniére peut dépasser 100. Cependant, le facteur de variation pluriannuelle ne semble pas
dépasser une valeur de 3 pour les années 1984 et 1985. L'essentiel du recrutement apparait localisé sur
la strate 1 (haut de plage) mais ce recrutement est affecté d’'une trés forte mortalité naturelle : la
diminution du stock atteint 90% en 2-3 mois (ao(t & octobre). En revanche, les variations numériques
de recrutement semblent moins marquées pour les strates 2 et 3 situées respectivement pres et en-
dessous du niveau de la mi-marée. Cependant, le recrutement de la strate 3 est plus abondant en 1985
qu'en 1984 et moins affecté par la mortalité naturelle (Fig. 57 A).

En biomasse, ce stock de coques dépasse les 350 + 100 tonnes au cours de I'été 1984 mais ne
dépasse pas les 250 + 100 tonnes en fin d’'année 1985. L'essentiel de la biomasse est localisé sur la
strate 3 (vases sableuses situées en dessous du niveau de la mi-marée). Les variations saisonniéres de
la biomasse semblent essentiellement marquées par la croissance des individus (Fig. 57 B).

2.2.1.2. Stock total des cohortes annuelles

Les variations numériques du stock de chaque cohorte annuelle montrent clairement la
différence qui existe entre les deux années d'observations : le recrutement de I'année 1985 (cohorte 85)
est globalement 3 fois plus fort que le recrutement de I'année 1984. Au cours de la survie de ces deux
recrutements ce facteur 3 est conservé (Fig. 58 A).

En biomasse, I'évolution saisonniére du stock des cohortes annuelles révéle trés nettement la
principale caractéristique de la dynamique démographique de cette population : la structure d'dge de la
population est complétement renouvelée en I'espace d’une seule année.

En effet, la population de I'année 1984 est dominée par des individus dgés de plus de 1 a 2 ans
(cohorte 83 et 82) alors qu’aprés I'hiver trés rigoureux de 1984-1985, la structure démographique de la
population est dominée a 80% par des juvéniles de I'année (cohorte 1985). Au printemps 1986, la
cohorte 85 est toujours dominante et son niveau de biomasse est sensiblement identique a celui de la
cohorte 83 a la méme époque de I'année 1984 (Fig. 58 B).

2.2.1.3. Stock stratifi€é des cohortes annuelles

La présentation des résultats de I'estimation du stock des cohortes annuelles pour chacune des
5 strates met en évidence d’'une part, un effet de site lié globalement & la bathymétrie et au type
sédimentaire et, d'autre part, un effet biotique lié a la dynamique démographique propre a chacune des
sous-populations de cardidé de ces 5 strates :

- Numériquement, le recrutement est globalement 2 a 4 fois plus élevé en 1985 qu'en 1984
selon les strates. Seule la strate 2 (herbier de Zostera noltii au niveau moyen de la mi-marée) fait
exception : les deux années sont identiques mais l'importance de ce recrutement est cependant 4 fois
moindre que pour les autres strates : 250 millions comparés a 1 milliard d’individus (Fig. 59),

- Le taux de survie de ce recrutement est faible pour les strates situées au-dessus du niveau de
la mi-marée (strates 1 et 4),

- En biomasse, la structure démographique des strates 1, 2, 3 et 5 est dominée par des coques
agées de plus de 1 a 2 ans (cohortes 82 et 83) pendant I'année 1984. Un déclin progressif du stock de
coques adultes apparait pendant I'année 1985 corrélativement & un rajeunissement de la population du
fait de la prépondérance du stock de juvéniles issus de la cohorte 85 (Fig. 60),

- Excepté pour les strates 1 et 4 ou le taux de mortalité naturelle de la cohorte 85 est plus élevé,
ce rajeunissement de la population semble se faire progressivement pour la strate 2 mais est tres rapide
pour la strate 3 ol le stock d’adultes est réduit a néant.

- Il est aussi nécessaire de noter 'amplitude des intervalles de confiance : les estimations
peuvent varier du simple au double. Cette amplitude dépend aussi de la valeur moyenne des
estimations ce qui indique que moyennes et variances sont corrélées positivemnent.
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2.2.1.4. Taux d’occupation du sol

En complément de I'analyse réalisée a partir des paramétres "abondance” et "biomasse", il peut
étre intéressant d'observer les variations temporelles du parameétre "taux d'occupation du sol". Ce
paramétre reflete, en projection sur un plan horizontal, I'espace occupé par les coques dans le
sédiment. Il est cependant corrélé au parameétre biomasse totale, ceci pour un groupe d'dge donne, ces
deux paramétres dépendant de la longueur du test coquillier par des relations d’allométrie de méme

type.

Le niveau général du taux d’occupation du sol reste faible (moins de 10% avec des maxima de
25%) et semble révéler I'existence d'une valeur seuil propre a chaque strate (Fig. 61). En effet, bien que
les fluctuations saisonniéres de cet indice soient trés marquées, les valeurs moyennes atteintes au
cours des années 1984 et 1985 restent similaires : 1-2% (strate 1), 3-5% (strate 2), 4-12% (strate 3),
moins de 2% (strate 5). La fluctuation interannuelle de I'indice est plus marguée pour la strate 4 (1 2 6%)
mais la diminution qui apparak au cours de I'été 1985 raméne le niveau de cet indice a une valeur
inférieure & 1% .

Toutes cohortes confondues, l'analyse des variations moyennes interannuelles du taux
d'occupation du sol semble corroborer cette constatation (Fig. 62). Les fluctuations saisonniéres de cet
indice sont bien évidemment corrélées aux phénoménes de recrutement (été, automne) et de
croissance coquilliére (printemps, été et automne).

Le cas de la strate 3 (Fig. 61) ou les valeurs de cet indice peuvent atteindre 25% laisse
supposer I'existence d'une relation intraspécifique d'exclusion : lorsque la surface totale occupée au sol
par les coques adultes (cohorte 82 et 83) atteint le seuil caractéristique du site, I'installation et la survie
du recrutement de I'année (cohorte 84) sont faibles. Au contraire, lorsque la surface occupée au sol par
les coques adultes est négligeable voire nulle (année 1985), le recrutement est intense et son taux de
survie meilleur (cohorte 85). Ce cas de figure transparaft aussi pour la strate 2 pour laquelle la surface
au sol occupée par les adultes (cohortes 82 et 83) diminue plus progressivement au cours des annees
84 & 86 et ol le recrutement de 1985 semble étre en proportion de la place disponible vis-a-vis du
recrutement de 1984,

Les fluctuations autour des valeurs moyennes de cet indice sont toujours trés fortes (un facteur
10 au maximum) et peuvent étre corrélées en particulier au mode de dispersion agrégative de
Cerastoderma edule, bien qu'il puisse exister d'autres causes liées en particulier a I'existence d’'une
pécherie a pied trés active de I'espéce.

2.2.2. ESTIMATION DU STOCK EXPLOITABLE

A partir des estimations précédentes du stock total de cogues de la population de Ronce, il est
possible d’estimer le stock exploitable. La Iégislation frangaise prévoit depuis 1965 une taille marchande
légale fixée & 30 mm pour Cerastoderma edule, cette taille légale était fixée a 25 mm auparavant
(Lambert, 1945). Pour estimer ce stock exploitable, il ne suffit pas de prendre en compte unigquement
cette taille légale (protocole utilisé par Lemoine et al. (1988) lors de I'estimation du stock exploitable de
la baie de Somme) mais il est nécessaire de tenir compte de la sélectivité de I'engin de péche utilisé par
les pécheurs professionnels (Cole, 1956 a: Hancock, 1967).

2.2.2.1. Courbe de sélectivité de la gobette

L'engin de péche utilisé par les pécheurs a pied professionnels charentais s'appelle une
“gobette”. C'est une sorte de crible disposant d'un manche en bois et formé de tiges métalliques
disposées longitudinalement. Leur écartement permet le passage des cogues dans le sens de la largeur
de la coquille. Sur I'aire de péche, le pécheur gratte le sédiment a I'aide d'une griffe et le tamise dans la
“gobette”. Lorsqu'’il juge que sa capture est suffisante, il dépose celle-ci dans une "mane” ou panier
posé & proximité.

La détermination de la courbe de sélectivité de cet engin de péche repose sur la relation entre
le taux de rétention et la taille des individus (Laurec & Le Guen, 1981). Le taux de rétention est obtenu
par le rapport entre le nombre d’individus capturés par I'engin de prélévement et le nombre d'individus
qui y sont rentrés, ceci pour chaque classe de taille mesurée par la longueur de la coquille.

L'observation de la courbe de sélectivité de I'engin (Fig. 63) montre que prés de 50% des
coques de 25 mm de longueur totale sont capturées et que 100% des captures s'effectuent dés 28 mm.
La taille de pleine vulnérabilité (au sens défini par Laurec & Le Guen, 1981) est donc de 28 mm.
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Cette courbe de sélectivité peut étre ajustée par une équation logistique dont I'ajustement non
linéaire par I'algorithme de Marquardt (1963) ainsi que les valeurs brutes apparaissent sur la figure 63.
L’équation logistique est la suivante : Y(L) = 1/ (1 +e(-a(L-150)))

avec Y(L) : taux de rétention, L : longueur totale de la coquille, L50 : longueur totale pour 50%
de rétention, a : coefficient.

Les estimations des paramétres sont : a = 0,89 + 0,07 et L50 = 25,26 + 0,11 mm avec R2

=0,99 et n= 36. Test de Durbin-Wattson : 2,21 (indique I'acceptation de I'hypothése nulle

d'indépendance des résidus).

2.2.2.2. Niveau du stock exploitable

Le niveau du stock total exploitable atteint sur la période d’étude une valeur maximale de 30 +
12 millions d’individus et de 200 + 50 tonnes en automne 1984 (Fig. 64 A et B). Ce stock subit ensuite
une diminution exponentielle (le taux de diminution est constant) pour atteindre en mai 1986 un niveau
30 fois moindre (1,0 + 0,6 millions d'individus) : ce taux de diminution est & relier d’'une part 3 la
mortalité naturelle et, d’autre part, a la mortalité par péche.

Le stock exploitable de la plage de Ronce-les-Bains se concentre essentiellement dans la strate
3 (vase sableuse du médio-littoral inférieur). En effet, d’avril 1984 a juillet 1985, 50 & 75% du stock total
exploitable de cette plage se situent dans ce secteur, alors qu'il ne recéle plus que 20 & 30% du stock
total exploitable aprés I'automne de 1985. Le stock exploitable de la strate 2 (herbier de Zostera noltii)
présente un niveau moins fluctuant au cours du temps. De 3 & 8 millions d’individus, soit une biomasse
de 20 a 50 tonnes, pour les années 1984 a 1985, ce stock atteint les 1 & 3 millions d'individus, soit une
biomasse de 4 a 10 tonnes au printemps 1986. Le facteur de diminution n'est que de 5. Le stock
exploitable de la strate 1 et surtout des strates 4 et 5 est comparativement négligeable.

La différence d’'évolution temporelle entre les niveaux du stock exploitable des strates 2 et 3
laisse supposer, sous la condition que le taux de mortalité naturelle des adultes de Cerastoderma edule
soit & peu prés constant géographiquement, que l'effort de péche et donc le taux de mortalité par
péche ne soit pas constant géographiquement : il serait plus intense dans la strate 3 ou le stock
exploitable est le plus abondant.

2.2.2.3. Variabilité de l’intensité de péche locale

De maniére a préciser I'hypotheése précedente et dans la mesure ol pour la plage de Ronce-
les-Bains aucune estimation de I'effort de péche (par exemple le nombre de pécheurs/jour) ni aucune
estimation des captures par unité d’effort, C.P.U.E. ne sont disponibles, il n'en demeure pas moins
possible d'utiliser une notion qui se rapproche de "'intensité de péche" définie par Beverton & Holt
(1957), "intensité de péche” qualifiée de "locale” par Laurec & Le Guen (1981).

Dans le cas présent et en considérant le point de vue du pécheur professionnel, “'intensité de
péche locale” peut se définir comme étant la surface totale & prospecter pour obtenir une capture de
coque fixée arbitrairement a 1 kg (biomasse totale fraiche). L'estimation de cette surface se fait
conjointement & partir des estimations des abondances, des structures démographiques et des
relations "taille-poids frais" annuelles : seule la valeur moyenne est estimée. L'évolution au cours de la
période d'étude de "Tintensité de péche locale” apparait pour les strates 1, 2 et 3 sur la figure 65 (A et
B).

La surface & prospecter sur la strate 1 (haut médio-littoral) varie au cours de I'année 1984 de 10
a 20 m2. Aprés I'hiver rigoureux de 1984-1985, la surface 3 prospecter augmente puis subit un
accroissement rapide au cours de I'été 1985, elle atteint ensuite une valeur moyenne de 100 m2. Au
cours du printemps 1986, son évolution est plus aléatoire et des niveaux de 500 m? sont dépassés.

En comparaison, la surface a prospecter pour récolter un kilogramme de Cerastoderma edule
sur les strates 2 et 3 avoisine respectivement les 24 m2 et les 1-2 m2, ceci jusqu'a I'été de 1985. A
partir de cette période, les évolutions temporelles de la surface moyenne & prospecter divergent ep.tre
ces deux strates : la diminution du stock exploitable est plus rapide dans la strate 3 et corrélat'rvem;ﬂnt
moins rapide dans la strate 2. Cependant une méme tendance saisonniére apparait en particulié: a
partir de la fin de I'hiver 1985-1986 (Fig. 65). o
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Sous I'hypothése d'un taux de mortalité naturelle constant des cohories aduites pour les strates
2 et 3, les différences observées précédemment peuvent étre interprétées comme le résultat d'une
concentration de I'effort de péche professionnel de Cerastoderma edule sur la strate 3 au détriment des
autres secteurs de la plage. Trois éléments peuvent expliquer cette constatation :

- Le niveau du stock : 50 a 75% du stock total de la plage de Ronce-les-Bains sont concentrés
sur la strate 3,

- Le type sédimentaire de vases sableuses gorgées d'eau : ce sédiment est beaucoup plus
propice au travail d’exploitation effectué (grattage et tamisage du sédiment) que ne le sont les vases
sableuses plus compactes de I'herbier de Zostera noltii présentes dans la strate 2. Le stock de coques
de cet herbier est donc moins exploité.

- Le mode d’exploitation de Cerastoderma edule sur la plage de Ronce-les-Bains : il sembie
étre régl par une régle proche du "tout ou rien". A partir du moment ou les conditions de densités et de
taille marchande de Cerastoderma edule sont réunies et dans la mesure ol le travail du sédiment est
peu contraignant, I'exploitation de cette espéce perdura jusqu'a I'épuisement quasi complet du
gisement localement exploitable.

2.2.2.4. Déplacement de la pécherie

L'une des conséquences liées au type d'exploitation des gisements de Cerastoderma edule
dans le bassin de Marennes-Oléron est le déplacement régulier de I'effort de péche par rotation entre
les divers gisements exploitables. Les gisements épuisés sont visités occasionnellement par les
pécheurs a pied afin de vérifier que les coques initialement rejetées n'atteignent pas a nouveau une
taille commerciale. Le cycle de ces rotations est saisonnier et pluriannuel. Les observations de Bouxin
(1937) montrent que ce type d’exploitation est une régle générale. Il note & propos des cdtes
atlantiques : "Pouriant, I'espéce (C. edule) est si prolifique que les bancs dévastés se repeuplent aprés
une année ou deux de repos. iis sont & nouveau mis au pillage dés que leur richesse est connue et le
cycle recommence”.

Dans le bassin de Marennes-Oléron, la péche de coques est exercée occasionnellement par les
ostréiculteurs et par une dizaine de pécheurs professionnels & pied tout au long de l'année. En
revanche, au cours de la période estivale, plusieurs centaines ou miliers de pécheurs a pied
occasionnels peuvent étre comptabilisés sur les bancs de sourdons. Cependant autant la péche
professionnelle ou semi-professionnelle est optimisée et régie par les régles du marché (péche a la
commande) autant la péche récréative des estivants peut étre qualifiée de péche de proximité. Cela
explique vraisemblablement la brusque augmentation de la surface & exploiter de la strate 1 (haut
médiolittoral) au cours des mois de juillet & septembre 1985 (30 m2 & 120 m2) du fait de la proximité de
ce secteur avec les plages touristiques de Ronce-les-Bains et de la Cépe.

A I'échelle du bassin de Marennes-Oléron, les principaux gisements de coques se situent sur la
cote Est de I'lle d’Oléron (Boyardville, Bellevue, Lamouroux, Mortanne et Trompe-Sot) ainsi que sur les
estrans du Sud (Barat, Perquis et Runce-les-Bains) (Fig. 66). Un suivi trimestriel de ces bancs durant
I'année 1985 a montré que les gisements de Boyardville, Mortanne, Barat, Perquis et Ronce-les-Bains
ont été les plus exploités. Ces gisements ont présenté un recrutement trés abondant en 1985,
beaucoup plus fort que celui de 1984 excepté le gisement de Mortanne ol la situation est inversée. En
revanche, les gisements de Lamouroux et Trompe-Sot n‘ont connu aucun recrutement notable au
cours de I'année 1984 et ne présentent pas de survivants de I'année 1983 ou 1982. Le gisement de
Bellevue est intermédiaire avec effectivement une cohorte 84 inexistante, une cohorte 83 abondante et

une cohorte adulte 1982 trés forte : ce gisement a vraisemblablement été moins exploité par la pécherie
car d'accés moins aisé (Fig. 66).
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dans le bassin de Marennes-Oléron.
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2.2.3. RELATION STOCK-RECRUTEMENT

La relation stock-recrutement chez Cerastoderma edule a été étudiée en détail par Hancock
(1973). Il a établi les conclusions suivantes :

- "Cockles ... seem to be able to make a spectacular recovery from low stock levels". Kristensen
(1957) précise alors : "The main condition for a rich year class seems to be that the flats are void of
cockles",

- "Inverse relationship between successive year classes : when settlement in Year 1 had been
poor to moderate, the settlement in Year 2 ranged from poor to execeptional, but only poor to
moderate settlements followed years of good to exceptional settlements”,

- "settlement and survival seem to be affected adversely by numbers in previous year classes".
Plus précisément "When there are large number of spawners there is likely to be poor recruitment
except when there are low numbers of 0-group. When the numbers of spawners are low there may be
heavy recruitment when 0-group numbers are low, but not when 0-group numbers are high".

Les conditions requises par la premiére conclusion découlent aussi bien d’hivers trés rigoureux
(Stephen, 1932; Smidt, 1944; Kristensen, 1957; Hancock, 1973; Beukema, 1982; Yankson, 1986 a,
Desprez et al., 1987 a, b) que d'une surexploitation du stock d’adultes (Hancock, 1973).

2.2.3.1. Observations dans le bassin de Marennes-Oléron

Les observations réalisées dans le cas présent s'inscrivent parfaitement dans le cadre défini par
Kristensen (1957) et Hancock (1973) (Tab. 14) :

- La variabilité interannuelle et inter-bancs du recrutement de coques établie & partir
d'observations réalisées sur les principaux gisements de sourdons du bassin (Fig. 66) montre que les
processus de recrutement de coques sont aussi variables dans le temps que dans I'espace. L'intensité
des recrutements annuels pour chaque banc est obtenue & partir des structures démographiques de
1984 et 1985 en supposant que les taux interannuels de mortalité naturelle restent constants. Ceci
revient & supposer que si la force d’une classe d’age de recrues est nulle ou trés forte, sa force & I'état
adulte 1 an aprés sera globalement conservée sachant que ce n'est qu'a partir de 'dge de 2 ans (28
mm) que toute coque devient vulnérable pour la pécherie. Les structures démographiques observées
en 1985 sont donc uniquement interprétées pour obtenir I'intensité du recrutement de 1984. Pour
Ronce-les-bains, les observations de 1985 et 1984 permettent d'estimer I'intensité du recrutement de
1983 (Tab. 14).

Tableau 14 : Variabilité interannuelle du recrutement de Cerastoderma edule dans les gisements
du bassin de Marennes-Oléron. Echelle d’intensité d’une classe d'age : nulle (0),
faible (+), forte (++) et trés forte (+ + +).

Gisement 1985 1984 1983

Barat +++ 0

Bellevue +++ 0

Boyarville + 4+ +

Lamouroux + 0

La Mortanne + +++

Perquis
Strate 1 +4+4 0
Strate 2 +++ 0
Strate 3 + 0

Trompe-Sot +++ 0

Ronce-les-Bains
Strate 1 + 4+ 0 +
Strate 2 ++ + 4+ ++
Strate 3 +++ 0 +4+ 4
Strate 4 ++ 0 +
Strate 5 + 0 0
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- L'une des composantes de cette variabilité du recrutement tient dans la relation entre les
recrutements de deux années successives : toutes les configurations possibles ne sont pas
équiprobables, un recrutement inexistant peut étre suivi de n'importe quel type de recrutement alors
qu'un recrutement fort a trés fort est préférentiellement suivi d’un recrutement faible ou nul (Tab. 15).
Hancock (1973) observe sur 20 ans une relation analogue pour les populations de Cerastoderma edule
du Burry Inlet (Pays de Galles).

Tableau 15 : Relation entre le recrutement de I'année N et le recrutement de I'année N+ 1 pour les
gisements de Cerastoderma edule du bassin de Marennes-Oléron (années 1982 a
1985). Méme échelle d’intensité que pour le tableau 14.

Intensité A
du (+++) 7 1 0 0
recrutement
année (++) 1 0 2 0
N+1
(+) 3 0 0 1
(0) 1 2 0 1
>
(0) (+) (++) (+++)
Intensité du recrutement année N

- Hancock (1973) montre aussi pour la coque que la relation entre le stock de géniteurs au
moment de la ponte printaniére (mai & juin) et le niveau atteint par le stock des juvéniles en automne
(octobre & novembre) semble étre conforme a une relation stock-recrutement ajustée au modéle stock-
recrutement de Ricker (1954).

2.2.3.2. Ajustement & un modéle stock-recrutement

Pour I'ensemble des principaux gisements de coque du bassin de Marennes-Oléron (Fig. 66)
situés sur les bancs de Barat, Bellevue, Boyardville, Lamouroux, Mortanne, Perquis (3 strates), Ronce-
les-Bains (5 strates) et Trompe-Sot, la relation entre le stock de géniteurs du printemps et le stock de
juvéniles d’automne suggére une relation proche de celle proposée par Ricker (1954) (courbe avec un
maximum) plutét que celle proposée par Beverton & Holt (1957) (courbe avec une asymptote). Laurec
et al. (1980) présentent une modification de la formulation de Ricker (1954) qui permet de prendre en
compte un point second d'inflexion pour les bas niveaux du stock parental. Shepherd (1981) présente
une formulation plus générale du modele stock-recrutement.

Les formulations de ces modéles sont :

Ricker (1954) :R=a Pe- b P
Laurecetal. (1980):R = a P e - B P (1 - e -T P)
Shepherd (1981) :R = h P / (1 + (P / k)y)

avec

R : stock de juvéniles (groupe 0) en automne,

P : stock de géniteurs au printemps (males et femelles),

a, b, a, 8, I', h, k et y: constantes.

Dans le cas du modéle de Ricker (1954), les coefficients a et b ont la signification suivante : a
est un coefficient de mortalité indépendant de la densité et b est un coefficient de mortalité
dépendant de la densité.

Ces modeéles ont été ajustés (algorithme non linéaire de Marquardt, 1963) aux courbes
d’'abondance et de biomasse selon le critére des moindre carrés. La biomasse de matiére organique est
estimée & partir des structures démographiques et des relations mensuelles "taille-poids" de tissu sec.
Le stock est exprimé en abondance (millier d'individus) et en biomasse (g) par unité de surface (m2).

- 163 -



DYNAMIQUE DE POPULATION

STOCK GENITEUR-RECRUTEMENT (6 mois) STOCK GENITEUR-RECRUTEMENT (6 mois)
sy Carasloderma edds 1) sl Camiodermn odds L
+ A + B
A5 4 350 -
;E 3 J‘i‘“ . X0 pu-&
| = b
| |
i |
_m mu
1 I 2 é o ;
Bomases don ghailows (gm-2|
STOCK GENITEUR-RECRUTEMENT (6 mois) STOCK GENITEUR-RECRUTEMENT (6 mois!
3 Casiotmacdds L & Caruslodarma odda L)
| w0s C D
7] + %
16 -
1 g g | M
;oo .
1o .
° u-
| 2 LA
; :::: : 5
.
a4
03
02 5
a ROO-84
Lo T T 0 T T 4 T T 1 T T
1 2 0 2 40 [ L]

Bimsone dow gheilome [gmr-2|

ﬁgwes?:nﬁaﬁmstookmmséewlesobwvaionsde1984et1%5parles
popmaﬁonsdeCaasfodemBeddede;pﬁndpauxgisememstbasdnde
Marennes-Oléron en abondance (A) et biomasse (B). Ca:: particulier du gisement de
Ronce-les-Bains en abondance (C) et en biomasse (D). Ajustement aux modéles de
Shepherd (S) et de Ricker (R).

- 154 -



DYNAMIQUE DE POPULATION

Pour I'ensemble des observations effectuées sur les gisements de Cerastoderma edule, les
deux modéles de Ricker (1954) et Shepherd (1981) s'ajustent de maniére identique & la courbe
exprimée en abondance (Fig. 67 A) alors que le modéle de Shepherd permet d’expliquer une part
significativement plus importante de la vanablllté des données de la courbe de biomasse (Fig. 67 B :
gain de 15% du coefficient de détermination R2). Pour ces deux ajustements, le maximum d’abondance
et de biomasse en juvéniles est obtenu pour des niveaux respectifs de 60 & 120 adultes m2 etde 5 & 10
g de tissus secs m2. De plus, la relation stock-recrutement exprimée en biomasse semble posséder un
point d’inflexion aux faibles niveaux de biomasse des géniteurs. Le modéle de Ricker modifié par
Laurec et al. (1980) permettant de rendre compte de I'existence d’'un tel point d’inflexion ne permet
cependant pas d'extraire une part plus forte de la variabilité des données que ne le fait le modéle de
Shepherd. Ce dernier ajustement n'est donc pas figuré.

En paralléle a I'ajustement de ces courbes stock-recrutement sur I'ensemble des gisements de
Cerastoderma edule du bassin de Marennes-Oléron, il est possible pour le gisement de Ronce-les-
Bains d'ajuster une courbe stock-recrutement aux 10 points d'observation provenant des 2 années
d'observation et des 5 strates échantillonnées (Figs. 67 C et D). Le modele de Shepherd permet
d’expliquer plus de 60% de la variance des données contre 40% au modele de Ricker. Il apparait que
bien que le niveau maximal d'abondance ou de biomasse des juvéniles soit plus faible que pour
I'ajustement sur I'ensemble des données du bassin (facteur 2 pour les abondances et facteur 10 pour
les biomasses), ce niveau maximal est atteint pour une valeur d'abondance ou de biomasse des
adultes pratiquement identique. La différence entre le facteur 2 pour les abondances et le facteur 10
pour les biomasses provient a I'évidence de performances de croissance différentes selon les
gisements : en automne, les juvéniles du banc de Barat atteignent une longueur moyenne de 21,2 + 0,2
mm (n=1000), ceux de Perquis 18,5 + 0,4 mm (n=1500) alors qu'ils ne dépassent pas 9,2 + 0,3 mm
(n=2000) pour la strate 3 de Ronce-les-Bains.

Cela laisse donc supposer que pour un niveau de compétition intraspécifique adulte-juvénile
fixe, la capacité maximale d’installation des juvéniles dépend des potentialités du site, potentialités
globalement liées a I'aspect trophique (temps d’immersion, apport de nourriture, charge en seston...).
De plus comme indiqué sur chacune de ces relations (Fig. 67), c'est essentiellement la dispersion des
points obtenus pour les deux années 1984 et 1985 qui assurent I'allure générale de la courbe. C'est le
cas des secteurs intensivement prospectés par la péche a pied avec pour Perquis et la strate 3 de
Ronce-les-bains une opposition entre I'année 1984 (fort niveau des géniteurs, faible niveau des
juvéniles) et 'année 1985 (faible niveau des géniteurs, fort niveau des juvéniles).
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Figure 68 : Relation stock-recrutemant basée sur les observations de juillet 1984 et 1985 pour la
population de Cerastcderma edule de Ronce-les-Bains en abondance (A) et biomasse

(B).

- 155 -



DYNAMIQUE DE POPULATION

Cette caractéristique se retrouve alors de maniére particulierement nette par exemple sur la
relation stock-recrutement mettant en relation pour les mois de juillet 1984 et 1985 (au maximum du
recrutement) le stock d'adultes en place et le stock des recrues (Fig. 68). L'allure générale des deux
courbes obtenues pour les 41 stations de Ronce-les-Bains semble différente en juillet 1984 (courbe
avec un maximum) et en juillet 1985 (courbe exponentielle décroissante) avec un recrutement global
sur le site trois fois moindre en 1984 qu’en 1985 (Fig. 58). Cette derniére courbe apparaft alors
conforme A celles signalées par Bachelet et al. (soumis) avec des niveaux maxima de recrues
dépassant les 30 000 individus m-2. Il faut d'ailleurs noter que la courbe stock-recrutement obtenue en
ao(it 1989 en baie de Somme décrit une aire de densité beaucoup plus vaste que celle obtenue sur le
site de Marennes-Oléron avec des densités maximales de 5000 individus adultes m-2 et de 25 000
recrues m-2 (Bachelet et al., soumis), ce qui semble montrer une reprise du gisement picard depuis les
années 1985-1986 (Desprez et al., 1987).

2.3. DISCUSSION

2.3.1. CHOIX DU PLAN D’ECHANTILLONNAGE

Bien que des stratégies d’échantillonnage élaborées pour I'estimation des stocks des espéces
marines avec des estimateurs clairement définis solent largement usitées dans les études de
dynamique de populations marines exploitées, que ces populations soient piscicoles (Grosslein &
Laurec, 1982) ou conchylicoles (Hamon & Tournier, 1981, Hamon, 1983; Bacher et al.,, 1986), leur
usage semble peu courant dans I'étude des populations de Cerastoderma edule qui sont pourtant,
dans la plupart des cas, soumises a une exploitation commerciale. Généralement, I'étude des
populations de C. edule consiste en la détermination des principaux paramétres biologiques (cycle de
reproduction, cycle de recrutement, courbe de croissance, structure démographique, taux de mortalité,
rapport production-biomasse) et se contente d’'un plan d'échantillonnage sommaire constitué de
stations fixes (Orton, 1926; Stephen, 1931, Figueras, 1957, Figueras, 1966; Gimazane, 1971; lvell, 1981:
Gordo, 1982; Planas & Mora, 1984; Saavedra Martin, 1984, Brey, 1986; Madani, 1989) ou de transects
(Jones, 1979; Dewarumez, 1983).

Des protocoles plus rigoureux ont été utilisés dans le méme but que précédemment avec la
mise en place sur l'ensemble du gisement d'un échantillonnage aléatoire (Evans, 1977) ou
systématique (Hancock & Urquhart, 1965; Catoira et al., 1984; Gonzalez & Camacho, 1984; Otero Liovo
et al., 1984; Mejuto, 1984). Lorsque I'étude a pour but I'estimation des stocks de Cerastoderma edule
avec parfois I'estimation de la fraction exploitable par la pécherie ainsi que la cartographie des densités
et biomasses du gisement, une planification plus compléte de la stratégie d’échantillonnage est alors
réalisée (Wright, 1926; Howard, 1976; Rybarczyk et al, 1988 a et b). Ce souci de planification
transparaft aussi d’études ayant pour but de comparer la stratégie de reproduction de Cerastoderma
edule le long d'un gradient latitudinal (Guillou et al., 1990). Il est alors complétement intégré aux &tudes
expérimentales du déterminisme du recrutement de C. edule au cours desquelles !'interprétation
statistique des résultats passe obligatoirement par la définition d’'un plan d’expérience et le respect de
facteurs contrélés (Bachelet, 1987; Bachelet et al., 1991; André & Rosenberg,1991).

Il ressort d’'un essai de synthése des différents plans d'échantillonnage appliqués a I'étude des
stocks des populations de Cerastoderma edule, trois éléments principaux (Tab. 16) :

- L'échantillonnage systématique semble le plus utilisé dans la mesure ot il permet la réalisation
rapide d’'une cartographie des isoplétes de densité et biomasse du gisement.

- Méme lorsque le plan adopté le permet, I'estimation des variances n'est généralement pas
effectuée.

- Dans le cas d'un échantilonnage systématique, seule Putilisation d’une procédure
géostatistique permet de s'affranchir du probléme de biais des estimateurs de la variance (Gros &
Hamon, 1989). L'emploi d'un échantillonnage aléatoire stratifié semble alors particulidrement adapté a
l'étude des populations intertidales de Cerastoderma sdule du fait d'une possible stratification
géographique du gisement basée sur des prises de vue aériennes, d'estimateurs de la variance non
biaisés et enfin d'une programmation aisée du calcul informatique des estimateurs.

De fait, les gisements de Cerastoderma edule se caractérisent par une forte hétérogénéité
géographique des densités et biomasses : il y a ségrégation spatiale des diverses cohortes (Farrow,
1974; Sutherland, 1982 a; Desprez et al., 1988, 1989). De ce point de vue, I'utilisation d’'un plan
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d’échantillonnage avec une couverture spatiale compléte du gisement /i.e. plan systématique ou plan
stratifié, s'avére beaucoup plus approprié qu'un plan d'échantillonnage sommaire constitué de
quelques stations "pilote”. L™image" ainsi obtenue de la structure démographique de la population est a
priori moins biaisée et permet ensuite a partir des connaissances acquises de concevoir un suivi plus
ciblé de certains des paramétres biologiques de la population; il est possible de consulter a ce propos
Franklin & Pickett (1976, 1979), Rybarczyk et al. (1988 b) et la synthése de Ducrotoy et al. (1989)
concernant la planification de I'étude des gisements de coques et plus généralement de la faune
benthique des estuaires.

Tableau 16 : Stratégie d’échantillonnage adoptée lors de I'estimation des stocks et/ou de la
cartographie des gisements de Cerastoderma edule. Moy. (moyenne), Var. (variance),
Cartographie du gisement et source.

Protocole Estimation Cartographie Source

Moy. Var.
Aléatoire

non non oui Deltreil & His (1972)

oui non non  Warwick & Price (1975)

oui oui non Beukema (1982)

oui non non Ponthoreau-Granet (1989)
Transect

oui non oui Wright (1926)

oui non oui Symonds & Pickett (1971)

oui non oui Pickett & Franklin (1973)

non non oui Farrow (1974)

oui non oui Franklin & Pickett (1979)

oui non non  West etal. (1979)

oui non non  Madsen (1984)
Systématique

non non oui Wright (1926)

oui oui non  Mason (1966)

oui oui non Mason (1967 b)

oui non non  Hibbert (1976)

oui non oui Wilson (1982)

oui oui non De Coo et al. (1984)

non non oui Fernandez-Cortes et al. (1984)

non non oui Garcia Fernandez et al. (1984)

non non oui Desprez et al. (1987 a)

oui non oui Desprez et al. (1988)

oui non oui Lemoine et al. (1988)

oui non oui Ducrotoy et al. (1989)

non non oui Rybarczyk et al. (1988 a, b)

oui oui oui Gros & Hamon (1989)
Statifié

oui oui non  Evans & Tallmark (1976)

oui non non  Soares Ferreira & Cachola(1976)

oui oui non  De Coo et al. (1984)

oui oui non Présente étude

2.3.2. FLUCTUATIONS DES STOCKS EXPLOITABLES

Tout au long de son aire de répartition géographique européenne, la coque Cerastoderma
edule est soumise & une exploitation commerciale mais aussi, et de maniére plus occasionnelle, & une
péche récréative estivale (Lambert, 1945). Cependant, toutes les pécheries commerciales possédent
une caractéristique commune : elles présentent toutes de trés fortes fluctuations de leurs productions
interannuelles (Wright, 1926; Lambert, 1945; Franklin, 1972; Lemoine et al., 1988) qui ne peuvent étre
corrélées que partiellement aux fluctuations du recrutement de juvéniles (Hancock, 1973) ou aux
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modifications de I'effort et des techniques de péche (Pickett, 1973). Cette caractéristique se retrouve
aussi bien pour les pécheries d’'ldande (West et al., 1979), d’'Ecosse (Farrow, 1974), d’Angleterre (Cole,
1956 a), du Pays de Galles (Franklin & Pickett, 1976; 1979), des Pays-Bas (Kristensen, 1957),
d’Allemagne (Meixner, 1979), de France (Lambert, 1945; Desprez ef al., 1987 a, b), que pour celles du
Portugal (Soares-Ferreira & Cachola, 1976; Gordo, 1982).

Sans faire le détail exhaustif des causes responsables de ces fluctuations (Kristensen, 1957) et
parfois méme du déclin total des pécheries (voir a ce sujet les synthéses de Ducrotoy ef al. (1987) et
Desprez et al. (1987 a, b) pour la pécherie de baie de Somme), il peut étre mis en eévidence,
rétroactivement, un ensemble de facteurs abiotiques, biotiques et anthropiques agissant en interaction
et susceptibles d'expliquer la genése de ces variations. Tout en restreignant son exposé aux espéces
marines intertidales, Reise (1985) adopte une démarche analogue dans son analyse du rfle de la
prédation sur la dynamique de population de Cerastoderma edufe. Reise (1985) considére alors
diverses hypothéses qui seront tour-a-tour examinées.

2.3.2.1. Facteurs abiotiques
Les variations climatiques et hydroclimatiques peuvent influencer directement et indirectement

les populations de Cerastoderma edule. Le rble direct des écarts thermiques extrémes (positifs et
négatifs) sur 'augmentation des taux de mortalité des juvéniles et des adultes a été mentionné par
Orton (1933; 1934), Smidt (1944) et Kristensen (1957). En revanche, I'influence des facteurs thermiques
sur les fiuctuations des stocks de Cerastoderma edule peut se faire indirectement a travers les
modifications de sa stratégie de reproduction (Guillou et al., 1990) ainsi qu'a travers la régulation des
stocks de ces prédateurs (Hancock, 1973; Sanchez-Salazar et al., 1987 a, b). Corrélativement aux
hivers rigoureux, Yankson (1986 a) observe une modification du cycle reproducteur de C. edule
induisant I'apparition d’un recrutement fort ou exceptionnei au printemps suivant. La conjugaison de
ces effets directs et indirects permet d’expliquer en partie la genése des recrutements exceptionnels de
Cerastoderma edule mentionnés de trés nombreuses fois aprés un hiver rigoureux (Smidt, 1944;
Kristensen, 1957, Hancock, 1973; Beukema, 1982; Yankson, 1986 a ou Desprez et al., 1987 a, b).

Une seconde cause de fluctuations des stocks de Cerastoderma edule reléve des
modifications topographiques et sédimentologiques liées a I'hydrodynamisme (courant, coup de vent).
C'est en quelque sorte I"habitat hypothesis" de Reise (1985). L'augmentation des taux de mortalité peut
étre corrélée d’'une part aux modifications locales de la nature du sédiment (Hancock & Urquhart, 1965;
Salvat, 1968; Franklin, 1972; Pickett & Francklin, 1973; Dewarumez, 1983; Ducrotoy et al., 1987) ainsi
qu'aux changements topographiques de plus grande échelle induisant soit un déplacement des
gisements (Pickett & Francklin, 1973; Farrow, 1974) soit leur disparition compléte (Salvat, 1968; Deltreil
& His, 1972; Pickett & Francklin, 1973). Cependant, les taux de mortalité consécutifs aux transports des
coques ne sont pas uniformes selon leur 4ge (Gimazane, 1972 a). De ce point de vue, e comportement
d'enfouissement de Cerastoderma edule étudié en détail par Trueman et al. (1966 a, b) et Ansell (1967)
semble étre un facteur déterminant. La vitesse d’enfouissement des coques, fonction de la température
(entre 10 et 20°C), est plus rapide chez les juvéniles que chez les adultes (Gimazane, 1971, 1972 a), ce
qui permet d’expliquer certaines modifications des structures démographiques des populations de C.
edule consecutivement aux tempétes hivernales (Gimazane, 1971, 1972 a).

2.3.2.2. Facteurs biotigues

La compétition interspécifique peut dépendre des modifications précédemment exposées,
modifications engendrées par I'hydrodynamisme ou modifications sédimentaires générées par
certaines espéces qui créent de nouvelles conditions environnementales privilégiant certains groupes
trophiques au détriment d'autres groupes. Le cas de la compétition spatiale Cerastoderma edule-
polychétes Spionidés est bien documenté (Smidt, 1951; Reise, 1982; Desprez et al., 1986; Ducrotoy et
al., 1987) et rentre dans le cadre de la "trophic-group amensalism hypothesis" de Rhoads & Young
(1970).

Les relations interspécifiques peuvent aussi revétir un aspect de prédation avec par exemple la
prédation sélective du naissain de coque par le flet Platichthys flesus (Hancock & Urquart, 1965;
Jensen & Jensen, 1985; Wolff et al., 1981) et par le crabe vert Carcinus maenas (Brock, 1980 b,
Sanchez-Salazar et al., 1987 a, b) et surtout la prédation avienne par I'Huitrier-Pie Haematopus
ostralegus principalement sur les coques adultes (Hancock & Urquart, 1965; Franklin, 1972; Hancock,
1973; Farrow, 1974; Reise, 1985; Desprez et al., 1987 a, b) ou par les échassiers et limicoles (Goss-
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Custard, 1977, 1981, 1985; Goss-Custard et al., 1977) et diverses espéces de goélands (Desprez et al.,
1987 a, b, Ducrotoy et al., 1983). Reise (1985) analyse la succession des phénoménes de prédation qui
affectent les populations de Cerastoderma edule. |l montre clairement que la pression de prédation se
concentre pour l'essentiel sur les stades juvénies de C. edule : le nombre de prédateurs
endobenthiques et/ou épibenthiques potentiels des C. edule diminue progressivement au cours de la
croissance du bivalve. Reise (1985) considére alors la “predation hypothesis” dans le sens ol les
fluctuations pluriannuelles des stocks de prédateurs petvent, du fait de la variabilité de la pression de
prédation qui en découle, induire potentiellement des fiuctuations inverses des stocks de proies, en
Foccurrence C. edule.

2.3.2.3. Facteurs anthropiques
Deux causes essentielles liées aux activités humaines peuvent étre citées, la premiére directe

est reliée a I'impact des activités de péche de Cerastoderma edule, péche a pied (Lambert, 1945;
Franklin, 1972; Lemoine et al., 1988) ou pé&che mécanisée anglo-saxonne (Franklin, 1972; Pickett, 1973;
Kerr, 1969; Meixner, 1979, 1983), la seconde indirecte est reliée aux phénoménes d'eutrophisation des
écosystemes cétiers (Ducrotoy & Desprez, 1986).

L'influence de l'impact de la péche & pied ou mécanisée sur les variations des stocks de
Cerastoderma edule a été citée par Wright (1926), Lambert (1945), Cole (1956 a), Deltreil & His (1972)
et deétaillée par Franklin (1972), Pickett (1973), Franklin & Pickett (1976, 1978, 1979) qui exposent les
méfaits de la surexploitation des gisements de coque. L'augmentation du taux de mortalité peut étre
immediate (mortalité par péche) ou différée (pour les rejets abimés ou de taille non commerciale). Dans
le cas des pécheries anglaises de la Tamise et du Wash, Franklin & Pickett (1978, 1979) comparent
limpact des méthodes de péche (manuelle, semi-manuelle et mécanisée) sur les taux de survie des
coques rejetées par la pécherie (naissain, juvénile et adultes de taille non commerciale). lls indiquent
que quel que soit le mode de péche, son impact sur les processus de recrutement du naissain est faible
(les sédiments perturbés par les engins de péche conservent leur capacité d'accueil du naissain). En
revanche la péche mécanisée induit une diminution des taux de survie de 50 & 80%, selon l'intensité de
la péche, aussi bien pour le naissain que pour les juvéniles d’'un an. La péche manuelle ou semi-
manuelle ne provoque qu'une augmentation de 10% du taux de mortalité des individus de taille non
commerciale.

De I'ensemble des causes invoquées précédemment, outre les fluctuations liées aux variations
interannuelles du recrutement et des taux de mortalité naturelle (y compris la prédation par les poissons
plats et les crustacés), I'évolution du stock exploitable de la plage de Ronce-les-Bains doit étre relié
essentiellement a la présence de la pécherie & pied de cette espéce. Il en découle deux corollaires qui
corroborent les observations de Pickett (1973) pour la pécherie mécanisée de la Tamise, le second
étant une conséquence indirecte du premier :

- les différences constatées entre les évolutions temporelles des stocks exploitables des
diverses zones échantillonnées (strates 2 et 3) sont & relier & une répartition géographique hétérogéne
de I'effort de péche,

- du fait des pratiques de péche, I'espace rendu disponible par I'exploitation quasi totale de
certains des secteurs géographiques du gisement devient propice a une installation exceptionnelle du
naissain (Figs. 59, 60 et 61) dans la mesure oll les sédiments ne sont plus perturbés pas I'action
mécanique des engins de péche. Ainsi le fort recrutement constaté en été 1985 qui fait suite & I'hiver
rigoureux de 1984-1985 (le méme phénomene est constaté en 1985 en baie de Somme par Desprez et
al., 1987 a, b) est beaucoup plus intense dans les secteurs géographiques ol le stock d’adultes est &
un faible niveau (strate 1, 3 et 4) vis-a-vis des secteurs oli ce stock est plus élevé (strate 2).

2.3.3. RELATION STOCK-RECRUTEMENT

Das 1973, la relation stock-recrutement pour Cerastoderma edule a été établie par Hancock
(1973) : au dessus d’un certain seuil la présence d'adultes et/ou de juvéniles influence négativement
Fimplant ation et la survie de nouveaux juvéniles. Déja pressentie par Thamdrup (1935) ou Kristensen
(1957) une telle influence négative n'est pourtant pas confirmée par les observations de Kreger (1940)
ou de Eeukema (1982) alors que Brock (1980 b) et Bachelet et al. (1991) confirment cette relation &
partir d'cxpérimentations in situ en controlant le facteur densité d’adultes. Cependant, les résultats et

- 159 -



DYNAMIQUE DE POPULATION

interprétations de ces expérimentations in situ ne semblent pas généralisables (Reise, 1985) : selon le
site, la période de I'année et les perturbations intervenues dans le plan d’expérience, I'hypothése d’'une
absence d'interaction densité-dépendante peut étre acceptée (André & Rosenberg, 1991) ou rejetée
(Brock, 1980b; Bachelet et al., 1991). Sans remonter jusqu'au déterminisme du recrutement des
espéces marines (voir par exemple la revue faite par Lasker 1989 sur I'ensemble des hypothéses
émises), ni aux mécanismes mis en jeu par les espéces benthiques au cours de la métamorphose qui
permettent la sédentarisation de la larve a travers le choix du sédiment (Gray, 1974), il faut noter que la
relation stock-recrutement refiéte le bilan de I'ensemble des processus densité-dépendant ou densité-
indépendant (Ricker, 1954) qui agissent de maniére successive sur tous les stades de développement

de l'individu (Rothschild, 1989) depuis les stades larvaires précédant la sédentarisation jusqu'a
I'acquisition de la maturité sexuelle.

2.3.3.1. Densité dépendance et densité indépendance

2.3.3.1.1. Phénoménes densité-dépendant
Peuvent étre considérés :

- La consommation par les adultes d’oeufs, de larves et de post-larves avec soit leur rejet dans
les pseudoféces, ce qui induit une mortalité différée des larves ou post-larves engluées de mucus
(Kristensen, 1957), soit leur ingestion et digestion effective (Kritensen, 1957; Woodin, 1976; Verwey,
1981) peut étre envisagée. Cette prédation s’exerce tout au long de la vie larvaire de 3 a 4 semaines
(Creek, 1960) et se poursuit bien au dela de la sédentarisation qui apparait pour une taille de 270 a 350
pm (Lebour, 1938; Creek, 1960; Kingston, 1974 b). En effet, Kristensen (1957) indique que les adultes
de Cerastoderma edule peuvent consommer des juvéniles jusqu’a une taille de 600 pm a 900 um. Ces
phénomeénes de prédation par une espéce suspensivore rentrent dans le cadre défini par Woodin
(1976) c’est-a-dire I™adult-larval interaction hypothesis".

- La mortalité des larves et post-larves peut étre due a 'activité de bioturbation des adultes et
des juvéniles du fait de leur enfouissement ou de leurs déplacements actifs a petite échelle. Bien qu’un
tel phénomene soit en général cité pour les espéces mobiles (mobility-mode hypothesis de Brenchiey,
1982) il n'en demeure pas moins réel. Un tel type de relation d'amensalisme est bien démontré lorsque
plusieurs groupes trophiques sont présents, c’est la “trophic-group amensalim hypothesis" de Rhoads
& Young (1970) mais Hines ef al. (1989) montrent que ce type de relation fonctionnelle entre groupes
trophgiues doit étre considéré avec précaution. Concernant Cerastoderma edule cette relation
d’amensalisme est mise en évidence pour Pygospio elegans (Reise, 1983) ou Corophium volutator
(Jensen, 1985).

- La migration active des larves et juvéniles (Baggerman, 1953) pourrait s'effectuer selon
(Russel & Petersen, 1973) en réaction par exemple a I'excrétion de métabolites toxiques libérés par les
individus adultes ou pour échapper a des conditions de turbidité ou de teneurs en pélites du sédiment
trop élevées (McLusky & Elliott, 1981).

- La compétition trophique intraspécifique s'exerce au cours de la croissance soit intra-stade de
développement, soit inter-stades de développement : les effets de cette compétition trophique peuvent
s'exprimer & travers une réduction des taux de croissance (Hancock, 1973 et Ivell, 1981 ont montré que
la croissance des adultes est densité-dépendante) ou bien par une augmentation des taux de mortalité.
Lorsque plusieurs cohortes juvéniles apparaissent successivement, les taux de mortalité des cohortes
les plus jeunes sont toujours plus élevés (Bachelet, 1987; Desprez et al., 1987 a, b, Bachelet et al.,
1991).

- La compétition spatiale : Hancock (1973) précise que durant la période de sédentarisation la
compétition spatiale intrastade de développement (juvénile-postiarve nouvellement sédentarisée) est
plus forte que la compétition spatiale inter-stades de développement (compétition adulte-postiarve).

- La prédation épibenthique sur les adultes de C. edule par les échassiers, limicoles et 'homme
(voir le paragraphe 2.3.2.2.).

2.3.3.1.2. Phénoménes densité-indépendant
Peuvent étre cités :

- La migration "passive” des juvéniles par les courants de marée (Verwey, 1954; 1981). Peuvent
étre transportés par ces courants des individus de 2 mm (Baggerman, 1953) voire jusqu'a 5 mm
(Bachelet et al., 1991). A la lumiére des observations de Yankson (1986 b) sur I'utilisation du byssus
chez les stades juvéniles de Cerastoderma edule, le terme de migration passive doit étre précisé. Les
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stades juvéniles de C. edule (longueur < 2-4 mm) utilisent leur byssus pour s’attacher & des particules
du sédiment (Yankson, 1986 b): les courants de marée transportent alors le couple juvénile/particule
de sédiment et en assurent la dispersion jusqu’a ce que la taille du juvénile soit suffisante pour assurer
son maintien dans le sédiment (Franklin, 1972). De ce point de vue, ceci permet d'expliquer la
répartition non homogéne des juvéniles sur les estrans avec en particulier leur accumulation dans les
zones de faible hydrodynamisme (Franklin, 1972) et surtout les hauts niveaux bathymétriques (Mason,
1967 b; Farrow, 1974; Desprez et al., 1987 a, b, Lemoine et al., 1988) ou ils formeront de véritables
ceintures de coquilles mortes (Bouxin, 1937).

- La prédation des juvéniles de Cerastoderma edule par les poissons plats Platichthys flesus
(Hancock & Urquart, 1965) ou Pleuronectes platessa (Reise, 1979), par les prédateurs épibenthiques
tel Carcinus maenas (Sanchez-Salazar et al., 1987 a, b) ou Crangon crangon (Méller & Rosenberg,
1983) et les prédateurs endobenthiques comme Nereis sp (Bachelet, 1987). Intervient aussi dans cette
prédation I'aspect temporel et spatial : Wolff et al.(1981) montrent que la pression de prédation exercée
par les poissons plats (flets, plie) varie au cours des saisons et le long d’une cline bathymétrique du fait
de la dépendance entre le rythme tidal et leur stratégie de nutrition. La succession de ces prédateurs au
cours de la croissance des juvéniles de C. edule mentionnée par Reise (1985) a déja été notée (vide
supra). Reise (1985) apporte cependant la remarque suivante : la prédation sur les stades juvéniles de
C. edule par toute la guilde de prédateurs endo-épibenthiques n'est pas sélective et ne dépend pas de
la densité des proies au contraire des phénoménes de prédations sur les stades adultes de C. edule.

- La prédation sélective des adultes de Cerastoderma edule par Asterias rubens (Bouxin, 1937;
Hylleberg et al., 1978) ou Marthasterias glacialis (Bouxin, 1937).

Cependant, tous ces phénoménes dépendant ou non de la densité que sont la prédation et la
compétition inter et intraspécifique ne jouent pas le méme role dans la régulation des effectifs des
cohortes juvéniles. L'une des principales conclusions apportées par Bachelet (1987) aprés I'étude
expérimentale des processus de recrutement chez de nombreuses espéces benthiques est que “la
prépondérance de I'un ou l'autre de ces facteurs (prédation et compétition inter et intraspécifique) est
avant tout espéce-spécifique”. Ce point de vue revient alors & donner plus de poids que ne le fait Reise
(1985) a sa seconde hypothése dite "competition hypothesis" basée sur des phénomeénes
essentiellement intraspécifiques par rapport a sa troisieme hypothése dite “predation hypothesis" basée
sur des relations interspécifiques.

2.3.3.2. Compétition intraspécifique spatiale et trophigue

Pour Cerastoderma edule, la courbe stock-recrutement observée (Fig. 67) ainsi que celle
proposée par Hancock (1973) met en relation un stock géniteur au temps to (mois de mai-juin) et un
stock juvénile au temps to+6 (octobre-novembre). Cette relation présente alors le bilan global des
régulations intervenues durant deux étapes essentielles : (1) la sédentarisation de la larve et (2) la
croissance du juvénile.

(1) Les phénomeénes de régulation intervenant au cours de la sédentarisation larvaire
dépendent des interactions adultes-I=rves et/ou juvéniles-larves selon le nombre et I'mportance des
recrutements annuels et se déroulent sur une échelle temporelle de courte durée (Creek, 1960;
Jorgensen, 1946; Lebour, 1938). Ces interactions relévent essentiellement de phénomeénes de
prédation, d’exclusion ou d'amensalisme. Outre que les larves compétentes peuvent effectuer une
sélection du site de sédentarisation en fonction de la qualité du sédiment et la présence d'individus
conspécifiques, I'activité de bioturbation du sédiment par les adultes et les juvéniles peut aboutir &
I'exclusion spatiale des individus les plus jeunes : mortalité par enfouissement des larves (Woodin,
1976) ou déplacement des juvéniles lors des mouvements actifs de migration (Baggerman, 1953;
Hancock, 1973). La mortalité par prédation des larves et des juvéniles nouvellement sédentarisés peut
étre directe (consommation avec ingestion selon Kristensen, 1957 et Woodin, 1976) ou indirecte
(consommation sans ingestion, rejet dans les pseudofécés et mort rapide due aux efforts pour se
désengluer du mucus selon Kristensen, 1957).

(2) Les phénomenes de régulation apparaissant pendant la période de croissance des juvéniles
semblent a priori plus relever de la compétition trophique, celle-ci pouvant étre intra-stade de
développement (juvénile-juvénile) ou inter-stades de développement {adulte-juvénile). L'échelle
tempo;elle au cours de laquelle se déroulent ces phénomenes de compétition est plus longue (mois,
saison).
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Ces deux étapes par leurs effets participent a la régulation des effectifs des cohortes recrutées :
par unité de surface, la diminution de leurs effectifs est proportionnelle aux taux de migration (actif ou
passif) et de mortalité liés a chacune de ces étapes. Or la description mathématique de la courbe stock-
recrutement de Cerastoderma edule par un modeéle simple montre que I'ajustement aux valeurs
observées privilégie le modéle de Ricker (1954). Alors que le modéle stock-recrutement de Beverton &
Holt (1957) est basé sur une relation géniteurs-juvéniles gouvernée par des phénomeénes de
compétition trophique, le modele stock-recrutement de Ricker (1954) met I'accent sur les phénomenes
d’exclusion spatiale et/ou de prédation par les individus adultes.

Cela laisse donc supposer que des deux étapes précédemment définies, les effets de
régulation dus a la premiére (étape de sédentarisation larvaire avec compétition spatiale) sont
prépondérants et qu'ils ne sont ni compensés (Hancock, 1973) ni globalement modifiés par les effets de
la seconde (étape de croissance et mortalité des juvéniles avec compétition trophique). En revanche,
cela ne signifie nullement que la compétition trophique soit totalement absente de la phase de
sédentarisation, mais que du fait de la durée de cette phase, les effets de la compétition trophique y
sont faibles devant les effets de la compétition spatiale.

Tableau 17 : Impact régulateur des processus intraspécifiques liés aux cohortes adultes sur les
effectifs d’une cohorte de Cerastoderma edule au cours des phases de vie larvaire, de
sédentarisation et de croissance juvénile. Echelle de contraintes : nulle (0), faible (+)

et forte (++).
Stade Larve Post-Larve Juvénile
Durée Semaine Jour Mois
Facteur
Prédation + ++ 0
Compét. spatiale 0 ++ ¥
Compét. trophique 0/+ 0/+ ++
Effet
Mortalité ++ ++ +
Migration ++ ++ +

Le tableau 17 tente de résumer les effets des phénoménes intraspécifiques générés par les
cohortes adultes sur I'évolution des effectifs d'une nouvelle cohorte au cours de sa survie durant les
phases de vie larvaire, de sédentarisation et de croissance juvénile. N'ayant pas d'estimation précise
des taux de mortalité larvaire de Cerastoderma edule la diminution des effectifs durant la phase larvaire
est arbitraire : un taux proche de 100% est mentionné par Madani (1989), ce qui est proche des valeurs
proposées par Thorson (1950) pour de nombreux invertébrés benthiques mais ce que réfutent
certaines estimations plus récentes réalisées chez des polychétes avec des taux proches de 20 & 30%
(Bachelet, 1987). Au cours de la sédentarisation, la chute des effectifs est en proportion des contraintes
imposées par la compétition spatiale due aux individus présents dans le sédiment.

2.3.3.3. Synthése

Un essai de bilan des phénoménes densité-dépendant ou densité-indépendant agissant sur la
relation stock-recrutement de Cerastoderma edule est illustré par le tableau 18. Cette relation doit tout
d'abord étre située dans le cadre de la stratégie démographique de Cerastoderma edule. C'est avant
fout une espéce estuarienne, colonisatrice avec une croissance rapide, une longévité courte ou
moyenne (Reise, 1985; voir chapitre croissance), une maturité sexuelle précoce et une forte fécondité
(voir chapitre reproduction et recrutement). Du fait de ces modalités reproductrices, Lubet & Mann
(1987) rapportent la stratégie reproductrice de C. edule au “type r* défini par McArthur & Wilson (1967)
et Pianka (1970). Cependant, C. edule est capable de s’adapter & des conditions trophiques minimales
rencontrées par exemple dans les hauts niveaux des estrans et alors d'inverser certaines des
caractéristiques précédentes : croissance lente et longévité élevée (Jones, 1979). De maniére analogue,
Kristensen (1957), Hancock (1973) et Meixner (1983) montrent que les taux de croissance et de
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mortalité de C. edule sont densité-dépendant, ce qui indique un glissement de sa stratégie
démographique vers le "type K" (Pianka, 1970; Blondel, 1976). De fait, la typologie bipolaire "r-K' semble
insuffisante (Barbault, 1981) dans la mesure ou, d’une part, les stratégies démographiques des espéces
estuariennes sont non figées mais polymorphes, capables d'éire adaptées a [I'hétérogenéité
environnementale et, d'autre part, I'univers possible des pressions sélectives et de leurs relations ne
peut se réduire & celui fixé par la typologie “r-K" (Barbault, 1981). En particulier, il est indispensable de
considérer deux aspects dans la mise en place d'une typologie des stratégies démographiques :
I'échelle spatiale & laquelle se déroulent les processus de régulation et le relatif découplage entre les
divers phénomenes qui par leur agrégation constituent la stratégie démographique d’une espéce :

- Selon I'échelle spatiale considérée (agrégat d'individus, population, estuaire), I'intensité des
phénomeénes de densité-dépendance et/ou de densité-indépendance n'est pas constante. Sur une
vaste échelle spatiale, la variabilité des phénoménes abiotiques est forte et les processus de densité-
indépendance seront prépondérants (Evans, 1977; Essink & Bos, 1985). En revanche, a I'échelle d'une
population et dans les sites caractérisés par un surpeuplement, les processus densité-dépendant
primeront dans la régulation des effectifs de Cerastoderma edule (Meixner, 1983; Dijkema et al., 1987).

- En ne considérant que les phénomeénes physiologiques propres a I'espece, I'approche
écophysiologique (e.g. Lucas, 1982 a; Bayne & Newell, 1983) montre clairement que les processus de
croissance, mortalité, reproduction, etc... bien qu'interdépendants relévent chacun de lois distinctes,
qu'il est possible d'ajuster empiriquement (Small & Scholten, 1989; Bacher, 1989 a) et dans lesquelles
les facteurs de I'environnement possédent des roles propres et non similaires. De ce point de vue, la
typologie de la stratégie démographique d'une espéce se trouve alors placée dans un espace
multidimensionnel, ce qui rejoint les vues de Barbault (1981) construites sur un autre raisonnement.

En définitive, Cerastoderma edule est avant tout une espéce colonisatrice avec une stratégie
démographique polytypique capable d’'étre adaptée, selon I'échelle spatiale, a la nature et a l'intensite
des pressions de régulation, selon les conditions variables de son environnement et en particulier des
ressources trophiques disponibles (McLusky & Elliott, 1981). Cet aspect colonisateur se retrouve
d'ailleurs dans la structure démographique des populations de cette espéce généralement dominées
par une cohorte ou deux (Stephen, 1931; Farrow, 1974; Evans, 1977, Beukema, 1979, 1982, Bachelet,
1987) ei dans la localisation géographie des niveaux maxima des densités-biomasses du recrutement
généralement trés fluctuante dans le temps (Farrow, 1974; Desprez et al., 1989).

Ce cadre une fois défini, il est possible de situer les effets de ces phénoménes qui peuvent étre
dépensatoires (ils précipitent la disparition du stock) ou permettre Pexpression de mécanismes
intraspécifiques compensatoires (ils régulent le niveau du stock juvénile et assurent la pérennité du
stock des adultes reproducteurs). S'ajoutent & ces mécanismes intraspécifiques des phénoménes de
prédation interspécifique qui régulent le niveau du stock des cohortes adultes et conduisent de fait a
favariser le renouvellement des cohortes de la population :

- Cerastoderma edule étant une espéce sédentaire benthique, elle est inféodée a un certain
spectre édapho-climatique (stabilité hydrodynamique, spectre sédimentaire relativement large, niveau
de turbidité et niveau bathymétrique). Les contraintes imposées par ces facteurs permettent alors de
définir un premier pallier en-dessous duquel la survie des juvéniles est faible et leur probabilité de
devenir adulte est quasiment nulle : I'implantation de juvéniles de provenance allochtone permet le
maintien temporaire d'une population (Verwey, 1954; Kristensen, 1957, Madsen, 1984). C'est en
quelque sorte “I'habitat hypothesis" de Reise (1985) : les contraintes des facteurs physiques du biotope
engendrent des taux de moralité tels qu'aucune population stable ne peut s'implanter. Ces
caractéristiques se retrouvent de fait & la périphérie des gisements stables de C. edule comme indique
par Desprez et al. (1989) en baie de Somme. De la méme fagon, la pression de prédation des juvéniles
de C. edule exercée par les prédateurs épibenthiques ou endobenthiques, prédation essentiellement
indépendante de la densité de la proie, participe a ce phénoméne (Brock, 1980 b; Madsen, 1984,
Jensen, 1985; Jensen & Jensen, 1985). Reise (1985) développe a ce point de vue la "predation
hypothesis" et montre de quelle fagon la pression de prédation exercée par toute une guilde de
prédateurs opére sur les cohortes juvéniles de Cerastoderma edule.

- Au-dessus de ce premier pallier, les contraintes hydroclimatiques s’estompent et le facteur
compétition intraspécifique avec toutes ses composantes trouve sa pleine expression : Woodin (1976)
parie d'une "adult-larval interaction hypothesis" et Reise (1985) d’'une "competition hypothesis®. Au sein
de la population de Cerastoderma edule, les effectifs des cohortes juvéniles sont autorégulés, ce qui
permet d'assurer la croissance et la survie des cohortes adultes en fonction des capacités trophiques
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du site. En quelque sorte, la pérennité du potentiel reproducteur des adultes est assurée au détriment
du renouvellement des cchortes.

Pour les populations de Cerastoderma edule du bassin de Marennes-Oléron, ce pallier
déterminé & partir des ajustements aux modéles semble étre commun aussi bien & I'ensemble des
gisements qu'au gisement particulier de Ronce-les-Bains (60 a 120 individus adultes m™2 et une
biomasse de tissu sec de 5 & 10 g m™2) alors que la situation géographique et les capacités trophiques
de ces sites sont différentes. Des valeurs similaires sont obtenues par Brock (1980 b) pour des
populations de coques de la mer Baltique (valeur seuil de 80 adultes m2) ainsi que par Bachelet et al.
(1991) & partir d’observations effectuées sur de nombreux gisements de C. edule dans le bassin
d’Arcachon et en Bretagne Nord. Cependant Bachelet et al. (soumis) indiquent aprés analyse de la
relation stock-recrutement sur une échelle de densité et biomasse plus large (cas de la baie de Somme)
que l'interaction adultes-juvéniles devient négative & partir d'une biomasse de coques adultes de 10 &
70 g de tissus secs m™2, cette fourchette de variation recouvrant I'effet trophique propre a chaque site
d’observations. De plus I'effet trophique ou la capacité trophique du site n'agit pas que sur cette valeur
seuil mais permet trés vraisemblablement de déterminer les palliers de la courbe stock-recrutement
c'est-a-dire la biomasse maximale d’adultes et la biomasse maximale de juvéniles survivants.

- C'est a droite de cette valeur seuil du stock adulte gu’interviennent les phénoménes de
prédation interspécifique de densité-dépendance. Ces phénoménes revétent deux formes distinctes,
une prédation humaine par péche et une prédation par les oiseaux, mais dans leurs conception et
réalisation ces deux formes sont identiques (la prédation s’exerce toujours au-dessus d'un seuil de
rentabilité donc de densités a partir duquel elle devient massive). Cette prédation favorise alors, en
abaissant le niveau du stock des adultes, I'expression d’une régulation de nature complémentaire a
celle précédemment définie : au sein de la population de Cerastoderma edule le phénoméne de
renouvellement des cohortes prime et assure la pérennité de la population.

Dans certains cas extrémes ol le stock adulte est complétement éliminé (péche, hiver
exceptionnel) mais ou les conditions édaphiques et trophiques restent favorables au recrutement,
linstallation massive d'une cohorte juvénile peut s'accompagner, dans un premier temps, d'un taux de
mortalité faible au cours de la croissance; ce qui aboutit & des phénoménes de surpeuplement
"overcrowding” décrits en détail par Kreger (1940) et Meixner (1983) dans la mer des Wadden ou
Dijkema et al. (1987) au Pays-Bas. Kreger (1940) indique alors que les densités d'adultes (taille > 25
mm) peuvent dépasser 2100 ind.m2, valeurs confirmées par Dijkema et al. (1987) avec des densités de
2500 ind. m~2 pour des tailles de 16 mm, valeurs rencontrées aussi en baie de Somme.

En conclusion, la mise en évidence chez Cerastoderma edule d’une relation stock-recrutement
dominée par des phénomeénes liés a la compétition spatiale (prédation-exclusion-amensalisme) pourrait
conduire & concevoir pour ce mollusque endogé et doué de faible mouvement migratoire (Sutherland,
1982) I'existence d'un "territoire individuel". Cette notion engloberait 4 la fois I'espace physique occupé
dans le sédiment par lindividu ainsi que I'espace virtuellement rendu indisponible aux larves
compétentes et aux juvéniles du fait de ses activités de nutrition (i.e. filtration, rejet de biodépdts, rejet
d'excrétats toxiques) et de bioturbation du sédiment /.e. enfouissement et déplacements actifs de faible
amplitude de I'ordre du m2 d’aprés Sutherland (1982). Cependant, les expérimentations de Ertman &
Jumars (1988) sur l'effet des courants inhalants et exhalants de Mollusques suspensivores sur le
recrutement montre qu’il ne faut pas confondre les phénoménes se déroulant a I'échelle de I'individu
(rejet statistique de I'hypothése d'une action négative sur le recrutement) et ceux se déroulant &
I'échelle de la population (acceptation de I'hypothése d’une action négative sur le recrutement dans le
cas de forte densité de suspensivores). Autrement dit, ce n'est qu'a I'échelle de la population ou ce qui
revient au méme, a l'intérieur de la niche écologique définie par la population, que les phénomeénes de
compétition inter-stades de développement sont les plus intenses; ce qui tend a élargir le spectre des
ressources utilisées par la population (Pianka, 1974) : le caractére colonisateur de Cerastoderma edule
en milieu estuarien est par |4 méme retrouvé.
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Tableau 18 : Bilan des processus densité-dépendant ou densité-indépendant intervenant dans la
relation stock-recrutement chez Cerastoderma edule. Echelle de contrainte : nulle (0),
faible (+), moyenne (+ +) et forte (+ + +).

Processus Effet dépensatoire Effet compensatoire
Densité indépendant

+ Facteur habitat (1) +++ + 0 0
Compétition inter-sp.

+ Prédation sur juvénile (2] + + - +
Densité dépendant

+ Prédation avienne (3) ou 0 + ++ +++
humaine sur adulte (2, 3) 0 + ++ +++

+ Compétition intra-sp.
- gpatiale : consommation,)
migration active et

amensalisme (4) 0 + 4+ 444
- trophique (5) ++ ++ +++ + 4+
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3. REPRODUCTION ET RECRUTEMENT

3.1. INTRODUCTION

L'étude de la reproduction de Cerastoderma edule envisagée ici ne s'attachera ni a la
description histologique des processus de gamétogenése, décrits en détail par Boyden (1971 b),
Gimazane (1971), Seed & Brown (1975, 1977) ou Fernandez Castro et al. (1989) ni a la description de
l'acquisition de la sexualité au cours de I'ontogenése chez ce Bivalve, décrite en partie par Creek
(1960), mais participera d'une démarche adoptée dans la plupart des études de populations de C.
edule (Seed & Brown, 1975 et Ivell, 1981) & savoir la mise en évidence, a partir de méthodes simples,
des variations du cycle sexuel de C. edule dans le but de relier ces variations a celle des phénomeénes
de recrutement de cette espéce.

Classiquement la mise en évidence des variations du cycle sexuel s’effectue par I'emploi et la
comparaison des resultats de deux méthodes, I'une qualitative, une échelle de stades de maturité de la
gonade, et l'autre quantitative, un indice de condition physiologique. De fagon indirecte, I'observation
des périodes d'apparition soit de larves planctoniques soit de juvéniles nouvellement sédentarisés
permet de s’assurer du succés des phénomeénes de pontes ou d'en avoir la présomption.

Suite & la détermination de la taille de premiére maturité sexuelle de Cerastoderma edule de la
population échantillonnée puis des variations saisonniéres de la sex-ratio en relation avec la présence
d’un parasitisme affectant la glande digestive et la gonade, la comparaison des résultats acquis par ces
méthodes indépendantes (stades de maturité, indice de condition et suivi du recrutement) permettra de
decrire le cycle reproducteur de cette espéce dans sa totalité.

Le cycle reproducteur de Cerastoderma edule observé dans le bassin de Marennes-Oléron
sera ensuite replace sur un gradient latitudinal et comparé & ceux déja décrits pour des populations
réparties dans son aire de répartition géographique depuis la Norvége jusqu’au Portugal et Sud de
I'Espagne.

3.2. METHODOLOGIE

3.2.1. ECHANTILLONNAGE DE LA POPULATION

La population étudiée est située sur la plage de Ronce-les-Bains dans le Sud du bassin de
Marennes-Oléron. Le site échantillonné est la strate 2 précédemment définie (Fig. 51). Cette portion de
la plage est occupée par un herbier de Zostera noltii situé en position médiolittorale aux environs du
niveau de mi-marée. A marée basse de nombreuses flaques d’eau d'une profondeur ne dépassant pas
2-3 cm persistent.

La fréquence d'échantillonnage entre avril 1984 et mai 1986 est restée, & de rares exceptions
prés, mensuelle. L'échantillon de Cerastoderma edule est constitué d'individus prélevés un par un
pseudo-aléatoirement. Un échantillor comporte 50 individus par classes d’dge, celles-ci étant définies
par la présence de stries d'arrét de croissance sur la coquille (voir le chapitre croissance linéaire et
pondérale). Il y a généralement 4 classes d'age parfois 5 : I'échantillon total comporte alors au
minimum 200 individus. Ces individus vivants sont alors placés 12 & 18 h dans de I'eau de mer filtrée &
0,45 um de maniére a ce qu'ils &liminent la plupart des débris minéraux et organiques gu'ils renferment.
L'ensemble de ces individus est utilisé & la fois pour la détermination des stades de maturité sexuelle et
pour la détermination de la composition biochimique des tissus. La masse des tissus secs est obtenue
apres congélation par lyophilisation. La fraction organique des tissus est obtenue par soustraction de la
fraction minérale déterminée aprés crémation & 450 °C pendant 3 heures sur une fraction aliquote de
tissus secs.

3.2.2. ECHELLE DE MATURITE DES GONADES
Le stade de développement des gonades est déterminé par biopsie des produits génitaux sur
les individus vivants.
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stades de développement de la gonade de Cerastoderma edule.

Tableau 19 : Comparaison entre diverses échelles de maturité utilisées pour caractériser les

Figueras Lucas Boyden Gimazane Ivell Présente
1957 1965 1971 1971 1981 étude
0 A 0 0 0 A
indeterminado  sexes spent or repos immature immaturité
| non resting sexuel or completely ou
estado identifiables condition spent repos sexuel
de reposo
Il B I non I 1 early B
maduracion sexes mature gamétogenése gametogenesis dveloppement
primare fase identifiables grades 2 middle avec sexes
] gametogenesis identifiables
1 C n Il 8 C
maduracion produits mature maturité gametogenesis maturité
avanzada sexuels grades ponte et complete ponte
trés v spermation gonad ripe possible
abondants
v - -- ] 4 D
postfreza restauration half to produits
et completely sexuels
seconde spent résiduels
gamétogenése

Selon Lucas (1965), une échelle pratique de maturité des gonades comportant trois stades
notes A, B et C suffit pour caractériser, 4 partir de biopsies des gonades, les différents stades de
maturité sexuelle. Une comparaison avec les échelles de maturité adoptées par différents auteurs (Tab.
19) suggere cependant I'utilisation pour Cerastoderma edule d’un stade supplémentaire caractérisant
les conditions de post-ponte et de restauration de la gonade. Ce stade décrit en détail par Gimazane
(1971) est noté "stade D" (Tab. 19.). Cette démarche se justifie pour Cerastoderma edule car son cycle
de reproduction se caractérise, le plus souvent, par une abondance de produits sexuels une grande
partie de I'année : il est alors nécessaire de mieux cerner les stades de post-ponte proprement dite
autrement que par leur incorporation dans le stade B (Lucas, 1965; Poli, 1973 et Fernandez Castro et
al., 1989).

Une démarche similaire est adoptée par Desprez et al. (1987), Madani (1988) ou Guillou et al.
(1990) qui ont utilisé I'échelle pratique de Gallois (1973), échelle qui contient deux sous-stades du stade
C (C1 et C2) permettant de mieux cerner dans le temps les phénoménes de vidange gonadique. De la
méme facon, Fernandez Castro et al. (1989), & partir d'une étude histologique des phénomenes de
reproduction chez Cerastoderma edule, confirment le bien fondé des observations de Gimazane (1971)
en ajoutant a I'échelle pratique de Lucas (1965) un stade "D" de restauration gonadique.

3.2.3. ACQUISITION DE LA PREMIERE MATURITE SEXUELLE

Au cours de l'ontogenése de Cerastoderma edule la glande génitale est mise en place
progressivement aprés la métamorphose : les post-larves sédentarisées de 1 mm ne disposent pas
encore d'une gonade différenciée (Creek, 1960). La maturité sexuelle est acquise pour des individus
ageés de moins d'une année (Orton, 1926 et Wright, 1926), d’une année (Kilhimorgen-Hille, 1977) ou un
peu plus d'apres les observations de Franklin (1972) au Pays-de-Galles, c'est-a-dire pour des individus
d'une taille supérieure & 15 mm (Hancock & Franklin, 1972). Une valeur similaire de 14 mm est
observée par Kristensen (1957) pour les coques de la mer des Wadden mais d’un dge inférieur & un an.
Orton (1926) observe la présence de gamétes mirs chez des juvéniles 4gés de 3 mois pour une
longueur de 18-19 mm. A l'inverse, Seed & Brown (1975, 1977, 1978), pour des populations d’lflande du
Nord, relévent un dge de premiére maturité sexuelle avoisinant les 2 ans. Desprez et al. (1987 b) ou
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Lemoine et al. (1988) montrent qu'en Baie de Somme la maturité sexuelle est atteinte pour des
individus de 13 mm : selon les secteurs de cette baie et les taux de croissance des coques, cela peut
correspondre a des individus de moins de 2 mois. Pour les populations espagnoles, un 4ge de 9 4 10
mois et une taille de 16 mm sont notés par Gonzalez & Pérez Camacho (1984) pour les coques de la
Ria de Arosa alors que Mejuto (1984) pour la Ria de Pasaxe au nord de la Galice indique une taille de
premigre maturité sexuelle LM50 de 21 mm pour des individus 4gés de 3 4 4 mois.

Ces observations montrent que la premiére maturité sexuelle chez C. edule ne semble pas
dépendre de I'Age des individus (2-4 mois & presque 2 ans) mais plutot de leur taille bien qu'il existe
une certaine variabilité entre les populations. La détermination de la premiére maturité sexuelle de
Cerastoderma edule de la population de Ronce-les-Bains est donc nécessaire et passe par

I'observation d'un nombre fixe de juvéniles par classe de taille. Ce nombre est fixé a 10 individus pour
des classes de taillede 6 a 21 mm.

3.2.4. SEX-RATIO

Cerastoderma edule est genéralement considérée comme une espéce gonochorique (Boyden,
1971; Gimazane, 1971; Poli, 1973 et Kingston, 1974) : les polygones de fréquences annuelles des
individus en fonction de la taille ne présentent pas de différence significative en fonction du sexe. La
sex-ratio définie comme le nombre de femelles rapporté au nombre total d’individus de sexe
déterminable est trés voisine de 50%. Bien que des cas d'hermaphrodisme accidentel puissent étre
observés (4 individus sur 1000 présentent des acini hermaphrodites selon Fernandez Castro et al.,
1989), Gimazane (1971) précise qu'aucune image histologique ne permet de suggérer P'existence d'un
quelconque hermaphrodisme simultané ou successif pour les populations de coques de la Baie de
Seine. De méme quelques auteurs relévent des écarts 2 la régle d'une sex-ratio équilibrée (Pelsenner,
1926; Boyden, 1971 et Fernandez Castro et al., 1989) avec des pourcentages de méles ou femelles
pouvant dépasser 60 a 70% selon les échantillons (Desprez et al., 1987 et Madani, 1988). Cependant,
I'interprétation de ces pourcentages ne doit se faire qu'avec I'utilisation d’un intervalle de confiance
dont le calcul est le suivant :

Soit P la frequence de femelles dans une population et p son estimation dans un échantillon de
taille n avec par conséquent q = 1-p I'estimation de la fréquence de méles. Sous la condition que 0,1 <
P < 0,9, les limites de confiance de P sont données selon Spiegel (1978) par la formule suivante :

p+22/2n + z+ (p(1-p)/n + z2/4n?

P formule (1)

1+ 22/n

avec z issue de la loi normale centrée réduite pour un risque o donné. Pour a = 5%, z = 1,96.
Lorsque I'échantillon est grand (n > 30), les limites de confiance de P peuvent &tre calculées

par une formule simplifiée, les termes en z2/n ainsi qu'a fortiori leurs multiples deviennent négligeables
devantioup:

P =pz zv (p(1-p)/n formule (2)

Une simulation de I'écart entre les deux formules montre en fait que la formule (2) par sa
simplification surestime l'intervalle de confiance. Pour p € [0,3-0,5], la majoration est de 7,5 & 8,5%
pour n = 20 et de 3 a 3,5% pour n = 50. En d'autres termes, I'emploi de la formule simplifiée lors d’une
comparaison entre deux sex-ratios peut induire I'acceptation a tort de I'’hypothése de 'absence d’une

différence significative plus souvent que nécessaire, ceci d’autant plus que I'échantillon est de taille
réduite.

3.2.5. DISTOMATOSE

3.2.5.1. Présence d’un trématode Bucephalidae

La présence d'un trématode parasite Bucephalidae est relevée lors des hiopsies. Les cas
d'infestation parasitaire de la glande reproductrice sont notés et séparés des cas de compléte
castration parasitaire particulierement discernable. Ces derniers correspondent & une invasion
compléte de la gonade par les stades sporocystes et cercaires du trématode sans qu'i soit possible de
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déceler, sur la biopsie, la présence d'un quelconque gamete. Macroscopiquement, la masse viscérale
présente un aspect floconneux di a I'enchevétrement des sporocystes et des stades cercaires (Poli,
1973; Lauckner, 1983 et Madani, 1989).

Initialement, Lacaze-Duthiers (1854) a décrit sous le nom de Bucephalus haimeanus un
trématode parasite de I'huftre Ostrea edulis et de la coque Cardium rusticum (=Cerastoderma
glaucum) des étangs cdtiers de Méditerranée. Ultérieurement, Maillard (1975, 1976) en détaillant le
cycle évolutif complet du tréematode qui affecte spécifiquement Cerastoderma glaucum comme premier
héte intermédiaire et le Téléostéen Dicentrarchus Jabrax (L., 1758) comme hoéte définitif a montré que
ce parasite ne pouvait étre ni identifie a I'espéce décrite par Lacaze-Duthiers (1854), ni méme rattaché
au genre Bucephalus. Maillard (1975) a proposé la création d'une nouvelle espéce sous la
dénomination de Labratrema minimus (Stossich, 1887) eu égard a la description des stades adultes de
ce trématode chez le loup Dicentrarchus labrax faite par Stossich (1887).

Confirmée par Maillard (1976), la présence de Labratrema minimus chez Cerastoderma edule
des cétes atlantiques, espéce jumelle de C. glaucum, avait été établie antérieurement sous le nom de
Bucephalus haimeanus par Huet (1888 a, 1893) le long des cotes normandes, Pelseneer (1928),
Lebour (1912) en Angleterre, Cole (1935; 1956 b), Hancock & Urquhart (1965), James et al. (1966),
James & Bowers (1967 a, b, c) ou Bowers (1969) au Pays-de-Galles; Deiltreil & His (1970) et Poli (1973)
dans le bassin d’Arcachon et Matthews (1973) au Pays-de-Galles. Postérieurement, la présence de
Labratrema minimus a été notée pour diverses populations de Cerastoderma edule des cotes
atlantiques frangaises (Guillou et al., 1990), en particulier en Baie de Somme (Desprez et al., 1987 et
Lemoine et al., 1988), en Bretagne Nord (Fernandez Castro et al., 1989) et & nouveau dans le bassin
ostréicole d'Arcachon (Madani, 1989). En particulier, les observations reportées sous le nom de
Bucephalus cuculus, trématode parasite de Crassostrea virginica (Menzel & Hopkins, 1955) pour
Cerastoderma edule en Bretagne Nord par Auffret & Poder (1987) sont peut-&tre aussi & rapprocher de
I'espece Labratrema minimus. Les observations de Gimazare (1971) en Manche et de Boyden (1971 b)
dans I'estuaire Crouch sur la présence d'un trématode parasite de la gonade de C. edule sont aussi
trés certainement a rapprocher de l'espéce Labratrema minimus. De fagon complémentaire, la
présence de populations d’huftriers-pie Haematopus ostralegus (L.) en Baie de Somme (Ducrotoy et
al., 1983) laisserait supposer I'existence d'une distomatose & Meiogymnophallus minutus (Cobbold,
1859) chez Cerastoderma edule comme cela a été montré par Bowers & James (1967) au Pays-de-
Galles pour la pécherie de coques du Burry Inlet : les stades métacercaires (et non cercaires) de ce
trématode Gymnophallidae s’enkystent dans la région umbonale de la coquille de Cerastoderma edule
(Lauckner, 1971), ce qui rend leur observation difficile (Hancock & Urquhart, 1965), et sont transmis
jusqu'a leurs hotes définitifs, les huftriers-pie, a la faveur de la prédation que ces oiseaux exercent sur
les individus adultes de la population de C. edule.

De nombreuses espéces de trématodes peuvent infester Cerastoderma edule (Huet 1888 b,
Lebour, 1912; Cole, 1935; Hutton, 1952; Furnestin & Raimbault, 1966 et Lauckner, 1971, 1983), ces
trématodes appartenant a diverses familles Bucephalidae, Monorchiidae, Gymnophallidae,
Echinostomatidae, etc.. (voir Lauckner, 1983 pour une revue exhaustive). Cette diversité est en partie
obscurcie par une synonymie complexe qui ne s'est eclaircie qu'a la faveur de la description compléte
des cycles évolutifs de ces parasites (Bowers & James, 1967; Matthews, 1973; Maillard, 1976 et
Lauckner, 1971, 1983) ainsi que par I'oubli par de nombreux auteurs que la relation hote-parasite est
strictement spécifique (Lauckner, 1983). Concernant les stades sporocystes et cercaires observés chez
C. edule de la population intertidale de Ronce-les-Bains, ceux-ci sont a rapprocher de I'espéce
Labratrema minimus (Stossich, 1887) aprés comparaison des descriptions données par Lacaze-
Duthiers (1854), James et al. (1966), James & Bowers (1967 a, c), Deltreil & His (1970) et Maillard
(1976).

3.2.5.2. Analyse de variance

L'analyse de I'évolution des taux de parasitisme durant la période janvier 1985 & mai 1986 ne
portera pas directement sur la prévalence du parasite {fréquence du parasite dans la population) mais
distinguera les cas d'infestation sans castration des cas de castration proprement dite. Ceci est réalisé
pour 3 cohortes distinctes (81 et 82 réunies, 83 et 84) avec des effectifs de 50 & 60 individus par
cohorte. La cohorte 85 n'est pas prise en compte de ‘naniére a respecter un plan équilibré (absence
d'observation au deébut de I'année 1985). Cette anaiyse ne pouvant se faire a partir de tests de
comparaison de moyennes, la technique de I'analyse de variance peut étre utilisée (Scherrer, 1984). Ne
disposant que d'une observation par cohorte et par date échantillonnée, les influences des facteurs
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"date" et "cohorte" sont testées sans prise en compte de la possible interaction entre ces deux facteurs.
La condition d'additivité imposée par le modéle mathématique sous-jacent a I'analyse de variance est
supposée vraie dans la mesure ou le taux de parasitisme d'une cohorte de Cerastoderma edule dans
un endémiotope est probablement proportionnel au temps passé en contact avec les formes de
dispersion du trématode. Deux hypothéses nulles sont testées:

HO "date" : il n'y a pas de différence entre les taux d’infestation ou de castration observés au

cours de la période d’échantillonnage;
HO "cohorte" : il N’y pas pas de différence entre les taux d'infestation ou de castration observés

entre les cohortes.

Du fait de la nature méme des taux d'infestation ou de castration qui sont des pourcentages, il
est nécessaire de leur appliquer un codage particulier de fagon a respecter la condition
d’homoscédasticité de I'analyse de variance. La transformation adéquate est arc(sin +(p/100)) ol p
est exprimé en pourcentage (Lison, 1968). Les taux ainsi transformés sont soumis a une analyse de
variance & deux facteurs contrdlés sans analyse de leur interaction, avec un plan expérimental
équilibré.

3.2.6. RELATION D’ALLOMETRIE ET INDICE DE CONDITION

Comme chez de nombreux Mollusques, !a gonade de Cerastoderma edule ne peut étre
individualisée de I'ensemble de la masse musculaire et viscérale; I'évolution de I'activité reproductrice
est alors mise en évidence a travers I'évolution de la masse des tissus d’'un animal de taille standard
(Bodoy & Massé, 1978). En effet, la masse des tissus ou la valeur énergétique d'un animal standard est
en théorie indépendante des phénomeénes de croissance, ses variations devant refléter I'évolution des
tissus corporels liés a l'activité métabolique et/ou reproductrice (Bodoy & Massé, 1978; Lucas &
Beninger, 1985 et Bodoy et al., 1986).

Classiquement, deux possibilités existent pour obtenir un animal standard :

(1) Animal standard "observé" : il s'agit d'échantillonner des individus d'une taille constante
tout au cours de la période d'étude. Au contraire des cohortes juvéniles qui ont une croissance
annuelle trés rapide, cela ne pose généralement pas de grosses difficultés pour les cohortes adultes
avec une faible croissance annuelle dans la mesure ol I'accroissement annuel de leur taille reste
inférieur a la dispersion des tailles au sein de chaque cohorte adulte.

(2) Animal standard "calculé" : les variations saisonniéres de la masse organique des tissus
d’un animal standard sont obtenues par le calcul, pour chague échantillon constitué d'individus de
tailles variables, des droites de régression entre ce parameétre tissulaire et un parameétre lié a la taille du
Bivalve. Pour Cerastoderma edule, une telle méthode est suivie par Brown et al. (1976), Chambers &
Milne (1979), Jones (1979), Newell & Bayne (1980), Ivell (1981), Gonzélez & Pérez Camacho (1984) et
Madani (1989).

Non moins classiquement, un indice de condition est utilisé pour traduire les variations des
tissus organiques d'un animal standard. Parmi les nombreux indices de condition physiologique
imaginés et utilisés (voir les revues de Mann, 1978; Lucas & Beninger, 1985 ou Bodoy et al., 1986)
certains sont impropres car peu précis selon des critéres physiologiques (Lucas & Beninger, 1985),
d'autres sont aptes & révéler I'état physiologique des Bivalves adultes. Selon Lucas & Beninger (1985),
I'indice statique de Walne & Mann (1975) qui est le plus précis doit étre utilisé dans ce cas. La formule
de cet indice IC est :

IC = 103 * masse tissus secs sans cendre / masse test sec

Il est possible de se contenter de la masse des tissus secs dans cet indice, les résultats ainsi

obtenus étant étroitement corrélés aux précédents (Lucas & Beninger, 1985).

Cependant les conditions d’application tant de l'indice de condition que des méthodes de
régression doivent étre précisées :

(1) L'indice de condition IC met en relation des variables aléatoires de nature différente (masse
des tissus et masse coquilliére) dont les corrélations ne peuvent étre abordées par de simples calculs
de pourcentages. Les méthodes correctes pour calculer un tel "estimateur rapport" ainsi que son
intervalle de confiance sont exposées par Cochran (1977).
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(2) Pour la méthode de régression et bien que les coefficients de la droite de régression doivent
servir, & partir de valeurs fixées de la taille, a prédire la masse organique des tissus secs, leurs
estimations ne doivent pas se faire selon la méthode de régression prédictive mais selon la méthode de
régression fonctionnelle (Teissier, 1948 et Ricker, 1973). Ces deux méthodes ne fournissent d'ailleurs
des résultats identiques que lorsque les deux variables sont parfaitement corrélées (Ricker, 1973 et
Brown et al., 1976). Les formulaires associés a ces deux méthodes peuvent étre consultés dans Ricker
(1973) ou Scherrer (1984).

De plus du point de vue de la structure démographique des échantillons, Chambers & Milne
(1979) rappellent que la proportion des tailles dans ces échantillons doit étre équilibrée et que cette
proportion doit étre identique dans les échantillons successifs. Des variations inter-échantillons dans la
répartition des tailles des individus peuvent alors introduire des biais dans les estimations des
coefficients de régression pour I'estimation d'un animal standard "calculé" (voir Ricker, 1973 pour
I'analyse de cet effet), biais d’autant plus génants quand le but de ces calculs est d'apprécier les
fluctuations inter-échantillons.

Ces constatations imposent alors le choix, d'une part, de la méthode de régression pour
I'estimation de I'animal standard “calculé” et, d’autre part, des variables a introduire dans ces équations
de régression. La masse des tissus secs sans cendre est retenue et corrélée soit a la taille des coquilles
(relation “taille-poids" classique), soit a la masse séche des valves (relation analogue a I'indice de Walne
& Mann, 1975).

Dans le cas de Cerastoderma edule de Ronce-les-Bains, le choix d’'un animal standard
"calculé" porte alors sur des coquilles de longueur totale de 10, 20 et 30 mm correspondant a des tests
calcaires de 0,133; 1,208 et 4,389 g. Ceci correspond respectivement a des individus immatures
(groupe GO0), d’'une année (groupe G1) et de 2 ou 3 années (groupes G2 et G3).

3.2.7. PERIODES DE RECRUTEMENT

Selon les disciplines, la définition du terme "recrutement” prend un sens trés variable
(Anonymous, 1989). En halieutique, le recrutement est "le processus par lequel la fraction la plus jeune
de la population s'intégre pour la premiére fois a I'ensemble des poissons accessibles® (Laurec & le
Guen, 1981). Est ainsi définit un 4ge de recrutement et une taille moyenne au recrutement. Laurec & Le
Guen (1981) précisent alors "I'accessibilité correspond a une présence physique sur les lieux de péche"
du stock exploitable. Cette définition reste cependant d'emploi délicat lorsque I'objet de I'étude est la
description non pas de la phase exploitée du stock mais de I'ensemble des stades de développement
les plus jeunes. Ainsi en océanographie benthique, Bachelet (1987) a proposé la définition suivante : “le
recrutement sensu stricto (=benthique) des invertébrés benthiques est le passage a la vie benthique,
libre ou fixée, d’organismes issus du méroplancton, ou ayant subi un développement ontogénique
placé sous la dépendance de |'organisme parental ou abrité par une structure d’'encapsulation”.
Intervient donc dans cette définition, et de maniére primordiale, une référence aux processus
biologiques de métamorphose et de sédentarisation des jeunes stades de développement. Or il est
bien évident que I'étude méme de ces processus ne peut se faire sans acte d'échantillonnage,
échantillonnage réalisé avec un engin de prélévement au maillage fixé a priori & I'étude du recrutement.
Ceci conduit Bachelet (1987) & passer en revue les diverses tailles de maillage utilisé en océanographie
benthique de maniére & mieux cerner la question de la taille des organismes recrutés.

Du fait de ce lien obligé entre I'acte d’'échantillonnage et I'étude détaillée des stades de
développement en voie de recrutement, la définition du recrutement doit faire référence au maillage de
Iengin de prélévement (Keough & Downes, 1982 in Bachelet, 1987) et par 1a méme & la taille des
organismes recrutés (Anonymous, 1989).

Le terme "recrutement” présentement utilisé correspond donc aux effectifs des cohortes
juvéniles de Cerastoderma edule capturées pour la premiére fois lors de I'échantillonnage par un
maillage de 1 mm de c6té. De ce fait, la taille minimale des recrues (longueur des coquilles) est voisine
de 1 mm (voire 1,5 4 2 mm). Par extension, I'échantillonnage étant supposé représentatif car issu d'un
plan aléatoire, le terme recrutement est étendu a I'ensemble des cohortes juvéniles qui intégrent pour la
premiére fois la population de C. edule, ces cohortes juvéniles étant potentiellement capturables sur
une maille de 1 mm de cbté.
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3.3. RESULTATS
3.3.1. ACQUISITION DE LA PREMIERE MATURITE SEXUELLE

La période d’acquisition de la premiére maturité sexuelle s'étend depuis la fin de I'hiver jusqu’au
printemps soit de février & avril (Tab. 20). Les bornes de cette fenétre temporelle ne sont pas
indépendantes des phénomeénes de croissance puisque par exemple en février 1986, seuls 50% des
individus de 16 mm sont matures (stade C ou D) alors qu'en mai 1986, dés 13 mm, 50% des individus
ont acquis la maturité sexuelle. L'dge correspondant & I'acquisition de la premiére maturité sexuelle
avoisine les 8 a 10 mois, age toujours relatif aux performances de croissance des juvéniles de la
population médiolittorale de Ronce-les-Bains.

Des observations complémentaires effectuées en octobre 1985 sur le banc de Perquis (Figs. 51
et 66) dont la population est située dans le bas du médiolittoral montrent que les juvéniles de I'année
recrutés en juin-juiliet atteignent au cours de I'automne une taille modale proche de 20 mm (14 & 26
mm). Ces individus participent alors pleinement a la reproduction automnale décelée par ailleurs sur les
individus plus 4gés du méme banc (longueur de 30 & 39 mm). La premiére maturité sexuelle sur le banc
de Perquis est donc acquise en moins de 4 mois.

3.3.2. SEX-RATIO

Globalement sur I'ensemble des individus sexuellement déterminés la sex-ratio est équilibrée :
50,7 = 1,9 % (n = 2652). Le tableau 21 expose le détail des résultats obtenus pour chaque échantillon
mensuel et chaque cohorte : la sex-ratio est exprimée avec son intervalle de confiance mais aucun
calcul n'est réalisé dans le cas d'un nombre d'individus sexués inférieur & 29 ou 30. Il apparalt qu'aucun
écart significatif & la régle d'une sex-ratio équilibrée n’est observé au risque de 5%, 4 part une valeur au
mois d'ao(t 1985 pour les cohortes 81 et 82 réunies soit 0,640 + 0,134 (n = 46). Cet écart n'est
d'ailleurs pas significatif au risque de 4% avec une valeur de 0,639 + 0,139 (n = 46).

3.3.3. DISTOMATOSE

Le taux d'infestation sans castration par le trématode Labratrema minimus varie au cours de la
periode janvier 1985 a mai 1986 autour d’une valeur moyenne de 5 & 7% avec une valeur maximale
proche de 13%. Les variations annuelles se caractérisent par une infestation automnale moins marquée
par rapport aux autres saisons (Fig. 69). Les résultats de l'analyse de variance permettent de mieux
cerner la réalité, d'une part, des différences saisonniéres et, d’autre part, des variations inter-cohortes
(Tab. 22). Aprés validation des hypothéses sur les résidus requises par I'analyse de variance (voir Lison,
1968 ou Scherrer, 1984 pour plus de détails), le calcul des tests F de Fischer permet le rejet des deux
hypotheéses nulles au risque de 5% : les taux d'infestation sont différents entre les cohortes, de méme
qu'au cours de la période échantillonnée.

Le test de Tukey permet d'affiner ces conclusions globales. Il apparaft que le taux d’infestation
augmente de fagon significative avec I'dge des individus (la cohorte 84 gée d'un an est beaucoup
moins infestée que les autres cohortes) mais un pallier est rapidement atteint dés la troisiéme année
(les taux d'infestation des cohortes adultes ne sont pas significativement différents). Concernant la
variabilité saisonniére, le test de Tukey permet de déceler I'hétérogénéité entre les taux d'infestation
printaniers (fortes valeurs) et les taux plus faibles associés aux périodes automnales et hivernales (Tab.
22).

La fréquence des cas de castration parasitaire (Fig. 70) représente grosso modo 5-8% des
individus échantillonnés. La présence de cercaires est notée dés le mois de septembre 1985 pour des
individus de la cohorte juvénile de 1985 (taille 9 mm, 4ge moins de 3 mois) et ceci régulidrement
jusqu'en mai 1986 pour les juvéniles d’'une taille en dega de celle de la premiére maturité sexuelle.
L'évolution saisonniére du taux de castration ne semble pas trés marquée, il apparaft tout au plus en été
1985 de fortes valeurs (18%) encadrées par de faibles valeurs printaniéres et estivales, sans doute a
relier au cycle de reproduction de Cerastoderma edule (Fig. 71 A 74).

Aprés validation des hypothéses requises par I'analyse de variance, le calcul des tests F de
Fischer ne permet pas d'écarter I'hypothése d'un taux de castration parasitaire identique au cours du
temps alors que I'hypothése d'un taux de castration identique entre les cohortes peut étre rejetée. Le
test de Tukey (Tab. 22), appliqué au facteur “cohorte" montre que le taux de castration parasitaire croft
progressivement de maniére significative selon I'dge des cohortes.
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Tableau 20 : Evolution de la taille de premiére maturité sexuelle des cohortes juvéniles recrutées
en 1984 et 1985’°observation (Mois), stades de maturité gonadique (stade), longueur
de la coquille (taille en mm), taille de premiére maturité sexuelle (LM50 en mm).
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Cohorte 85
Mois An n M F Sex-ratio
A B4
M 84
J 84
Jt 84
Jt 84
A 84
S 84
0 84
N 84
D 84
J 85
J 85
F 85
M 85
A 85
M B5
J 85
Jt 85
A B5s 50 0 O -
S 85 50 1 1 -
0 B85 80 3 4 -
N 85 80 6 5 -
D 85 80 7 12 -
J 86 80 14 M -
F g6 80 17 12 0.42 + 0.17
M 86 60 17 18 0.51 + 0.16
A B6 60 20 16 0.45 + 0.15
M 86 70 38 29 0.44 + 0.12
Total 123 108 0.47 + 0.06

n

70
70
70
70
70

50

8883

50

50

50
50

50

Cohorte B84

M F Sex-ratio

~N W =

5
10
12
16
23 30
13 4
10 10
20 17

2 3
10 12
16 19
15 22
24 19
27 23
22 27
24 26

~N oo @ s BeEw

252 266

+ 0.16
+ 0.13

+ 0.15

+ 0.16
+ 0.15
+ 0.14
+0.13
0.13
0.13

I+ |+

0.04

I+

Cohorte 83
M F Sex-ratio

50 22 28 0.56 + 0.13
50 24 26 0.52 + 0.13
47 22 25 0.53 + 0.14
50 10 18 0.63 + 0.17
5 0 0 -
50 6 2 -
50 0 1 =
50 1 0 -
5 5 1 -
50 14 15 0.52 + 0.17
50 19 13 0.42 + 0.6
49 18 13 0.43 + 0.16
50 19 25 0.56 + 0.14
50 21 27 0.56 + 0.14
50 26 24 0.48 + 0.13
50 26 21 0.45 + 0.14
50 18 28 0.60 + 0.14
50 13 15 0.53 + 0.17
50 10 12 0.54 + 0.19
50 21 24 0.53 + 0.14
50 3 9 -
50 9 17 -
50 15 T =
50 15 17 0.53 + 0.16
50 22 19 0.47 + 0.15
50 23 26 0.53 + 0.13
50 28 21 0.43 + 0.13
46 20 24 0.54 + 0.14

430 462 0.52 + 0.03

55
57
52
51
61
55
53
56
55
55
55
53
52
52
52
53
55
55
55
56
55
55
55
S5
55
56
56
54

Cohortes B2 et 81

M F Sex-ratio
32 23 0.42 +
30 27 0.48 +
27 26 0.49 +
22 19 0.47 +

1 2 -

g 4 -

10 6 -
11 # =

2 9 -

19 16 0.46 +

15 11 0.43 +

5 17 -

24 21 0.47 =+
23 26 0.%2 #
16 30 0.640 +
25 26 0.51 +
18 36 0.66 +
20 11 0.37 +

8 9 -

29 20 0.41 +

8 7 -

10 12 -

16 16 0.50 +
19 26 0.57 +
21 28 0.57 +
29 24 0.46 +
25 29 0.53 =+
24 22 0.48 +
502 509 0.508 +

0.13
0.13
0.13
0.15

0.16
0.18

0.14
0.14
0.134 *
0.13
0.12
0.16

0.13

0.16
0.14
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Cerastoderma edule (L.
Cohortes Bl plus 82 (82+), 83, 84 et 85

B2+
" - 83

CamOIrO~NEOO

Janvier 1985 a mai 1986 (mois)

Evolution mensuelle du taux d’infestation sans castration de la gonade par le
trématode Labratrerma minimus pour 4 cohortes de Cerastoderma edule entre janvier 85
et mai 1986.

Cerastoderma edule (L)
Cohorlee Bl plus B2 (B2+), B3, 84 ¢t 85

- 82+

t— 88—t 84— —
J FM A M J J A S O ND JFMAMJ

Janvier 1985 a mai 1386 (moie)

Evolution mensuelle du taux de castration parasitaire due au trématode Labratrema
minimus pour 4 cohortes de Cerastoderma edule entre janvier 85 et mai 1¢86.
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Tableau 22 : Analyse de variance des taux d’infestation sans castration (A) et de castration
parasitaire (B) pour des échantillons de 50 individus de chacune des cohortes C81
plus C82, C83 et C84 pour la période janvier 1985 a mai 1986.

A/ Analyse de variance pour le taux d'infestation

Source de Somme des d.d.1. Carré moyen F-ratio Proba.

variation carrés

Effets principal .4781043 20 .0239052 3.415 .0007
date . 3840901 18 .0213383 3.048 . 0022
cohorte .0940141 2 .0470071 6.715 .0033

Résidu

TOTAL (CORR.) .2519990 36 .0070000

* Validation des hypothéses sur les résidus :

Normalité (test d'ajustement du X*) : X* = 6,26 < 11,07 pour

5 degrés de liberté et un risque de 5%, hypothése de normalité
acceptée (proba = 28%)
Moyenne nulle : -1,78 10~
Variance constante (résultat attendu du codage angulaire) : s = 4,50 10'3
Indépendance : pas de phénoméne d'autocorrélation des résidus.

17

* Test de Tukey (mise en &vidence de groupes homogénes) :

Pour les dates : les dates hivernales et automnales avec de faibles taux
(janvier 85, octobre & décembre B85) s'opposent aux dates printaniéres avec
de forts taux (avril, mai 86).

Pour les cohortes : La cohorte juvénile de 1984 est significativement
moins infestée que les cohortes plus dgées 1981, 1982 réunies et 1983

(CB4 < C83 et CB4 < CB2 avec (83=(C82).

B/ Analyse de variance pour le taux de castration parasitaire

Source de Somme des d.d.1. Carré moyen F-ratio Proba.

variation carrés

Effet principal .4219873 20 .0210994 2.281 .0152
date .3031284 18 .0168405 1.821 .0619
cohorte . 1188589 2 . 0594295 6.426 .0041

Résidu .3329339 36 .0092482

TOTAL (CORR.) .7549212 56

* Validation des hypothdses sur les résidus :

Normalité (test d'ajustement du X*) : X" = 4,19 < 12,59 pour

6 degrés de liberté et un risque de 5%, hypothése de normalité

acceptée (proba = 65%)

Moyenne nulle : 1,38 1077

Variance constante (résultat attendu du codage angulaire) : s® = 6,40 10
Indépendance : pas de phénoméne d'autocorrélation des résidus.

3

* Test de Tukey (mise en é&vidence de groupes homogénes) :
Pour les cohortes : les taux de castration parasitaire sont
significativement progressifs selon les cohortes (CB4 <= CB3 <= (82+).

Pour les dates : Aucun test n'est effectué (homogénéité compléte),
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3.3.4. CYCLE REPRODUCTEUR DES ADULTES

Le cycle reproducteur des adultes est décrit a partir de la confrontation de deux types de
résultats, I'évolution temporelle pour chague cohorte annuelle des stades de maturité sexuelle et
I'évolution temporelle de la masse des tissus organigues d’'un animal de taille standard ou de masse
coquilliere standard.

3.3.4.1. Stade de maturité gonadique

Le cycle de reproduction de Cerastoderma edule de la population médiolittorale de Ronce-les-
Bains se caractérise par une intense activité gonadique durant la période hivernale et printaniere : plus
de 50% des individus échantillonnés présentent une gonade en stade C. Les phénoménes de vidanges
gonadiques ont lieu en fin de printemps ou au tout début de I'été (juin 1985) et sont suivis par une
période de repos sexuel estival et automnal (Figs. 71, 72 et 73). Cette phase de repos sexuel peut éire
longue et continue sur plusieurs mois (juillet 1984 a janvier 1985) ou bien étre plus courte et fragmentee
de phases de restauration gonadique suivies de pontes automnales (septembre & début décembre 85).
Accessoirement, il peut se produire des pontes restreintes pendant I'hiver (janvier 1984 et 1985) voire
des pontes précoces comme c¢'est le cas du mois de mars 1986 (Figs. 71, 72, 73 et 74).

La variabilité inter-groupes d'dge pour les individus adultes agés de plus d'un an est faible. Tout
au plus peut-on déceler chez les individus les plus agés (cohortes 82 et 81), la présence de
phénomeénes de restauration gonadique plus marqués en été et en automne 1984 (Fig. 71) vis-a-vis des
individus de la cohorte 83 dont c’est la premiére année de reproduction (Fig. 72) alors que pour I'année
1985 la chronologie du développement gonadique est similaire entre ces groupes d'age. En revanche,
la variabilité du cycle reproducteur est beaucoup plus marquée entre les cohortes adultes (81, 82 et 83)
et les cohortes juvéniles (84 et 85) qui subissent, au cours du printemps, l'acquisition de leur premiere
maturité sexuelle. Alors que la reprise de I'activité gonadique est nettement marquée depuis le début de
I'hiver pour tous les individus dgés de plus d'une année (cohortes 81, 82, 83 et 84 pour I'année 1986) et
qu'il s'est écoulé une période de 5 a 6 mois avant les premiéres manifestations de vidanges gonadiques
(stade D), I'acquisition de la premiére maturité sexuelle par les individus 4gés de moins d'une année
(cohorte 85 en 1986 et cohorte 84 en 1985) s'effectue sur un laps de temps extrémement court. Entre le
moment oll 50% des individus juvéniles sont au stade C (passage par la LM50) et le moment ol
apparaissent les premiéres pontes printaniéres, il ne s'est guére écoulé plus de 1 mois, 2 au grand
maximum (Fig. 74 et 75).

Une fois passée la période d'acquisition de la premiére maturité sexuelle, tous les groupes
d'dges adoptent un cycle reproducteur qui présente quasiment le méme schéma temporel de
fluctuation.

L'activité reproductrice de Cerastoderma edule présente aussi enire les deux années
complétes d’'observation une nette différence, sans doute due a la présence de conditions trophiques
estivales-automnales en 1984 défavorables et/ou d’un hiver 1984-1985 particulierement rigoureux. En
1984, le cycle reproducteur est monocyclique : & une ponte principale printaniére fait suite une longue
période de repos sexuel. En revanche, en 1985 I'activité gonadique est polycyclique : les phénoménes
de vidanges gonadiques sont retardés d’un mois par rapport au printemps de 1984 et décalés sur le
début de I'été; la période de repos sexuel est alors fractionnée par des phénoménes de restauration
gonadique suivis de pontes automnales qui se poursuivent jusqu'au début de Phiver. L'année 1986
semble d'ailleurs débuter par une ponte précoce de début de printemps (mars) suivie par une ponte
principale en mai-juin (Figs. 71, 72 et 73). En revanche, la cohorte 85 qui acquiert sa premiére maturite
sexuelle au printemps 1986 (mai) ne participe pas & cette ponte précoce (Fig. 74).
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3.3.4.2. Animal standard "calculé&"

L'évolution saisonniére de la masse des tissus organiques (tissus secs sans cendre) d'un
animal standard "calculé"” de taille constante (longueur de coquille ou masse coquilliére) reléve d’un net
cycle saisonnier : les valeurs des biomasses individuelles estivales sont plus du double des valeurs
observées pendant la période hivernale (Fig. 75). Pour les années 1984-1985, 'augmentation de
biomasse est continue depuis le mois d'avril jusqu'en ao(t-septembre, une décroissance apparait de
maniére progressive en automne puis plus rapide durant les mois d'hiver et du début de printemps.

Pendant les périodes de vidange gonadique mises en évidence précédemment (Figs. 71 a 74),
il n"apparait aucune chute de la biomasse individuelle de I'animal standard "calculé", laissant supposer
que pendant les périodes de ponte, le bilan entre les phénomeénes de croissances tissulaires et de
vidanges gonadiques est largement positif en faveur du compartiment somatique.

ANIMAL STANDARD

Cerastoderma edule (L)

450

350 —

250 —

200 — 30 mm 4389 g

150 —

Masse organique des lissus secs (mg)

20 mm 1208 g

T e WD dhen ST Y
4 " TR " B S—

50 -

————— el ———f—F+— T+
JFMAMJJASONDJFMAMJJASONDUJFMAM

Tempe davri 1984 2 mai 1966 (moie)

Figure 75 : Evolution mensuelle des tissus secs sans cendre (mg) d’un animal standard "calculé"
entre avril 1984 et mai 1986 : animal de longueur standard (~), animal de masse
coquilliére standard (+ +). Résultats obtenus par régression linéaire fonctionnelle sur
les échantilions mensuels.

Les résultats des deux types de calculs i.e. la relation “taille-poids" et la relation analogue a
l'indice de Walne & Mann (1975) sont en moyenne tout-a-fait comparables. Il faut cependant noter que
dans certaines occasions (8 cas sur 28), les hypothéses au modéle de régression linéaire simple sont
violées (absence de linéarité, absence homoscédasticité, absence d'indépendance entre les résidus).
Ces violations interviennent toujours dans le cas du calcul de la régression entre la masse des tissus
organiques et la masse coquilliére, calcul analogue a I'indice de Walne & Mann (1975).

3.3.5. VARIABILITE DU RECRUTEMENT

Pour les 3 années d'observation (1984, 1985 et 1986) et plus partiellement pour "année 1987
(Guillou et al., 1990) il apparait un recrutement principal en été (juin, juillet) suivi d'un recrutement
secondaire en automne (septembre-octobre) qui peut comme comme en 1984 étre quasiment absent.
En revanche, ce recrutement automnal peut se poursuivre de maniére diffuse jusqu’'au début de I'hiver
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comme dans le cas de I'année 1985. Cependant, le taux de survie de ce recrutement diffus est
quasiment nul puisque les densités post-hivernales des individus de moins de 5 mm sont nulles, ceci

quelle que soit la strate considérée (Fig. 76). Les dates de recrutement peuvent étre fixées comme suit,
la figure 76 illustrant les années 1984 et 1985 :

3.3.5.1. Recrutement estival

- 1984 : a partir du 1€ juin, maximal aprés le 15 juin,
- 1985 : a partir du 15 juin, maximal aprés le 1°F juillet,
- 1986 : & partir du 1€f juin,

- 1987 : a partir du 1" juillet d'apres les observations du PNDR Coque (Guillou et al. 1990).

3.3.5.2. Recrutement automnal

- 1984 : trés faible, & partir du 1©" septembre,
- 1985 : entre le 167 septembre et le 18T octobre.

400 -

Densite moyenne (174 m?

Longueur totale imml

100 —

T T T T T

AMJIJIASOND S JIFMAMGIJASOND JFMAM

Tomps d Avril 1984 a Mai 1966 Moaois)

Densite moyenne 1/4 md
Longueur totale mm

FMAMUJJASONDUJIFMAM

Tempa d Avril 1984 a Mai 1986 (Mois)

Figure 76 : Périodes de recrutements de Cerastoderma edule sur la plage de Ronce-les-Bains
entre avril 1984 et mai 1986 : strate 1 (A) et strate 2 (B).
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Période de recrutement : Strate 3 C

Cerastoderma edule L)

600 -
g 7 B
= °
g 4001 %
: :
£ 200 ‘ﬁi g
a
AMUJIJASONDUIUFMAMOUJIJASOMNDUIFMAM
Tompe d Avril 1984 a Mai 1986 (Mois)
Période de recrutement : Strate 4
Cerastoderma edule (L) D
-E_ IDOO—‘ 5
I 7 E
g 3
é’ 5004 o g
3 g
2
ofr—w———+—7————7—v——+—1+1—++21
AMUJI JASONDJFMAMIJIASONDUIFMAM
Période de recrutement : Strate 5 E
Corastodorma edule (L)
150
e =151
3
00 - T
2 g
- 13
3 - 15 5
A 17
hi)

R R T e T S TR R T . Tl S S S T T Tl T
AMJI J ASONDJIFMAMIJIASONDUJIFMAM

Tomps d' Avrdl 1984 a Mai 1986 Mois)

Figure 76 (suite) : Périodes de recrutements de Cerastoderma edufe sur la plage de Ronce-les-
Bains entre avril 1984 et mai 1986 : strates 3 (C), 4 (D) e* 5 (E).
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3.4. DISCUSSION

3.4.1. SEX-RATIO

Dans la plupart des populations de Cerastoderma edule I'hypothése d'une sex-ratio équilibrée
n'est pas écartée au seuil d’erreur de 5% (Cahour, 1968 en rade de Brest, Gimazane, 1971 en Baie de
Seine, Kingston, 1974 sur les cOtes du Kent, Ivell, 1981 dans le Limfjord, Mejuto, 1984 en Ria de
Pasaxe). Cependant une proportion significativement plus forte de femelles est observée sur I'ensemble
des échantillons annuels par Pelseneer (1926), Boyden (1971) dans I'estuaire Crouch (Essex), Desprez
et al. (1987) en Baie de Somme ou Fernandez Castro et al. (1989) & Brouennou. Les proportions plus
fortes de femelles citées par Poli (1973) ou de madles notées par Madani (1988) ne sont pas
significatives, & I'examen des intervalles de confiance a 95%.

Comme le soulignent Cahour (1968), Boyden (1971) et Fernandez Castro et al. (1989) ces
écarts sont probablement dus aux difficultés de détermination du sexe lors des phases de repos,
d’initiation de la gamétogenéese ou de restauration gonadique : parmi un lot de coques de ce type il est
beaucoup plus facile de déterminer sur une biopsie la présence d’une ovogonie ou d’'un ovule résiduel
que d’'une spermatogonie ou d'un spermatozoide résiduel; ce qui fait pencher la sex-ratio en faveur des
femelles. Ce phénoméne apparait assez clairement sur les figures de Guillou et al. (1990) lorsque le
nombre d’individus aux stades B et D augmente (stade de développement et de post-ponte). A
contrario, I'explication d’un écart en faveur des femelles peut tenir d’'un phénoméne biologique plutét
que d’un biais méthodologique : la vidange compléte des gonades n'est sans doute pas un phénoméne
identique selon les sexes (Cahour, 1968 et Boyden, 1971 b), de méme, la lyse des gametes résiduels
n'est sans doute pas aussi rapide chez les deux sexes.

L'action des trématodes parasites est aussi invoquée dans les variations de la sex-ratio
(Cahour, 1968; Fernandez Castro et al., 1989 et Desprez et al., 1987) : lorsque I'infestation des organes
germinaux est massive il y a castration parasitaire. Il est alors possible que la sensibilité au parasite soit
sexuellement dépendante. Pelseneer (1928), Dewarumez (1983) ou Desprez et al. (1987) indiquent que
les méles seraient plus sensibles aux parasites trématodes bien que les résultats détaillés de Madani
(1988) et de Guillou et al. (1990) a ce propos ne permettent pas d'étayer ou d'écarter cette hypothése.

3.4.2. DISTOMATOSE

3.4.2.1. Cycle évolutif de Labratrema minimus

Le cycle évolutif de Labratrema minimus, trématode hétéroxéne, comporte trois hétes
successifs (Matthews, 1973 et Maillard, 1975, 1976) au sein desquels le parasite effectue & chaque
changement d’hdte une étape de son développement (Fig. 77). Les phases adultes de Labratrema
minimus parasitent l'intestin moyen de poissons Téléostéens carnivores comme le loup Dicentrarchus
labrax L. d’aprés Matthews (1973) et Maillard (1976), la lotte Lophius piscatorius L. et le congre Conger
conger L. selon Lebour (1912) et Bowers (1969). Les stades aduites du trématode pondent des oeufs
qui sont évacués parmi les déjections du poisson parasité. Chaque oeuf donne une larve miracidium
libre qui va étre inhalée passivement par le premier hote intermédiaire, un Mollusque. Pour le trématode
digéne Labratrema minimus, cet hdte spécifique est un Cardiidae (Maillard, 1976) en I'occurrence
Cerastoderma edule pour les cdtes atlantiques. La larve miracidium se développe dans
I'hépatopancréas du Mollusque et peut envahir ses organes reproducteurs (Bartoli, 1984). Elle forme un
sporocyste ou rédie qui engendre par parthénogenése des milliers de larves cercaires (James &
Bowers, 1967 c) : la durée totale de cette phase de développement avoisine 2 & 3 mois (Maillard, 1976).
A ce stade de développement, les cercaires quittent le Mollusque et gagnent le milieu extérieur. Leur
durée de vie est courte (Maillard, 1976). La transmission des cercaires peut étre favorisée (phénomeéne
de favorisation) par certaines modifications comportementales affectant le Mollusque et liées a
l'infestation : le Mollusque ne peut plus assurer son enfouissement et reste en surface du sédiment
jusgu'a ce que mort s'en suive, ce qui favorise la libération accélérée des larves cercaires. La
transmission vers le second hdte intermédiaire semble exclusivement active (Maillard, 1976). Ces hotes
intermédiaires sont de petits téleostéens (Matthews, 1973; Malillard, 1976 et Biagianti & Maillard, 1984)
comme le gobie Pomatoschistus microps, I'Athérine Atherina boyeri ou des juvéniles de Sparidae
comme Sparus aurata, de Gadidae (Dawes, 1947), de Mugilidae (Biagianti & Maillard, 1984 et Faliex &
Biagianti, 1987) comme Liza ramada, Liza aurata ou Chelon fabrosus et de Pleuronectidae comme la
plie Pleuronectes platessa que Matthews (1973) considére comme un héte secondaire accidentel.
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Hotes définitifs : Téléostéens
Dicentrarchus labrax, Conger conger, Lophius piscatorius.

1®T hotes intermédiaires : Mollusques Cardidae
Cerastoderma edule, Cerastoderma glaucum.

2°"€ notes intermédiaires :

Petits Téléostéens

Atherina boyeri, Pomatochistus minutus,
et

Juvéniles de Téléostéens

Liza ramada, Liza aurata, Chelon labrosus,
Sparus aurata et Pleuronectes platessa.

Figure 77 : Cycle évolutif du trématode digéne Labratrema minimus (Stossich, 1854) ayant pour
1€ héte intermédiaire Cerastoderma edule (L.). Adapté de Maillard (1976) et Bartoli
(1984).
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Les stades cercaires libres sont pélagiques ou benthiques et ils développent une véritable
stratégie de migration pour gagner & partir des nageoires du poisson, certaines zones préférentielles
d’infestation. Pour Labratrema minimus, le foie constitue le microbiotope privilégié d'enkystement des
stades cercaires (Matthews, 1973 et Maillard, 1976). lls deviennent alors métacercaires dans I'héte
intermédiaire, ce qui s'effectue en moins de quinze jours (Maillard, 1976). Le cycle du tréematode est
enfin bouclé lorsque ces petits Téléostéens affaiblis par I'infestation sont consommés par les
Téléostéens carnivores, chaque métacercaire de I'hdte intermédiaire se transformant en un parasite
adulte dans I'h6te définitif.

Selon les estimations de Maillard (1976), la durée totale du cycle évolutif de Labratrema
minimus serait courte, environ quatre mois et la durée de vie du trématode lui-méme serait proche de 7
a4 8 mois. Ce cycle évolutif s'effectue aussi dans un endémiotope particulier. Bartoli (1984) précise cette
notion : I'endémiotope correspond au biotope dans lequel toutes les conditions sont rassemblées pour
que le cycle évolutif du parasite soit complet et permanent. Plusieurs facteurs viennent ainsi moduler
dans le temps et I'espace ce cycle, (1) les variations saisonniéres d'abondance des divers hétes, (2) la
contiguité des hétes lors des phases de transmission du parasite, (3) la productivité des cercaires et (4)
les caractéristiques environnementales du biotope avec en particulier le réle inhibiteur des faibles ou
fortes salinités sur le développement de nombreuses espéces de trématodes (Maillard, 1976).

3.4.2.2. Variabilité liée a 1’dpe de Cerastoderma edule

Dés l'automne (septembre de I'année, 1985) et contrairement aux résultats de Hancock &
Urquhart (1965), Bowers (1969), Deltreil & His (1972), Franklin (1972) et Maillard (1976), les juvéniles de
Pannée d’une taille voisine de 9-14 mm sont infestés, ceci bien avant qu'ils n'atteignent leur premiére
maturité sexuelle. Celle-ci est acquise pour une taille de 13 a 16 mm au printemps de I'année suivante
(paragraphe 3.3.1). En effet, Bowers (1969) précise qu'il n'a observé aucun cas de parasitisme de
Cerastoderma edule par Labratrema minimus pour des individus inférieurs a une taille de 18 mm et
agés de moins d’un an, ce qui le conduit & lier présence du parasitisme et développement de la glande
reproductrice. Hancock & Urquhart (1965) et Franklin (1972) indiquent que seuls les individus agés de
plus d’'un an sont parasités. De méme, Maillard (1976) précise que parmi les Cerastoderma glaucum
des étangs du Languedoc seuls ceux d’une taille supérieure a 25-30 mm (4gés de plus d’un an) sont
parasités. Cependant, 'apparente immunité des Cardium juvéniles reliée & leur immaturité (Bowers,
1969) ne doit pas faire oublier que I'apparition de cercaires chez ces juvéniles dépend de leur
contamination quelques mois auparavant par des miracidium libres, eux-méme libérés par les
Téléastéens, hotes définitifs du parasite (Maillard, 1976 et Bartoli, 1984). Interviennent donc dans
I'ensemble de ces phénomeénes, d’une part, la ou les périodes de recrutement des juvéniles de C. edule
et leur taux de croissance et, d'autre part, le cycle comportemental saisonnier de I'h6te définitif, cycle
qui définit les périodes d'infestation potentielle du Mollusque (Bowers & James, 1967 et Maillard, 1976).
Par analogie avec les résultats de Malillard (1976), les résultats observés pour la population intertidale
de C. edule suggérent I'hypothése que I'infestation des juvéniles de C. edule s'effectue dés le début de
I'été, donc dés leur recrutement, du fait de la présence depuis la fin du printemps des Téléostéens
hétes définitifs de Labratrema minimus sur la zone intertidale de Ronce-les-Bains. En début d’automne,
aprés un intervalle de temps de 2 & 3 mois nécessaire au développement complet des sporocystes
(Maillard, 1976), les premiers stades cercaires sont observés.

L’évolution du taux d'infestation en fonction de I'dge des cohortes annuelles montre une
augmentation suivie d'une stabilisation. Bowers (1969) obtient le méme type de résultats pour les
cohortes 4gées de moins de 3 ans mais au-dela de cet dge, une chute du taux d'infestation apparaft
(Bowers, 1969). Les données issues de la cohorte 81 (4gée de plus de 4 ans) regroupées avec celles
de la cohorte 82, car d'effectifs inférieurs & 10 individus, laisseraient supposer un tel résultat. Deltreil &
His (1970, 1972) ainsi que Desprez et al. (1987 a, b) indiquent que le taux d'infestation des individus
agés de plus de deux ans est toujours supérieur a celui des individus 4gés d'un an. Etant donné le
mode de contamination des Cerastoderma edule et la durée de la phase de développement
miracidium-sporocyste-cercaire estimée par Maillard (1976) a 2-3 mois, I'augmentation du taux
d’infestation avec I'ge donc avec la taille des C. edule ne peut étre qu’une conséquence attendue de
la relation d'allométrie liant la masse corporelle du Mollusque et ses capacités de filtration (Newell &
Bayne, 1980). En d’autres termes, plus le volume horaire filtré par le Mollusque croft, plus la probabilité
de rencontre avec des larves miracidium réparties aléatoirement dans le milieu extérieur augmente.
Cette relation semble &tre un phénoméne général pour ce mode de contamination (Bowers & James,
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1967). Cependant, la stagnation du taux d'infestation des individus &gés, voire son déclin au dela de 3
ans (Bowers, 1969) montre I'existence d’une régulation de la distomatose avec I'dge :

(1) Les individus d'une cohorte annuelle sont plus ou moins susceptibles ou résistants au
parasite (Benex & Matricon-Gondran, 1981). Une premiére régulation intervient dans la mesure ou les
individus parasités massivement ne survivent pas a l'infestation (Bartoli, 1984) du fait de la destruction
de certains tissus (Cole, 1935). Indirectement, la mortalité peut étre induite a la suite de la période de
jene engendrée par la présence dans la lumiére de la glande digestive des stades sporocystes du
trématode (James & Bowers, 1967 a), le Mollusque affaiblit ne pouvant plus faire face, en termes de
réserves énergétiques, a tout stress environnemental (Bowers, 1969). La mortalité directe ou indirecte
due au parasitisme par les trématodes est une composante de la mortalité naturelle (Hancock &
Urquhart, 1965 et Reise, 1985) mais qui est généralement négligeable devant les autres causes de
mortalité (Hancock & Urquhart, 1965).

(2) A l'opposé de la résistance naturelle, une résistance acquise peut se développer au fur et a
mesure des contacts successifs avec les stades larvaires du parasite : le Mollusque est sensibilisé et les
mécanismes de défense humoraux et cellulaires sont mis en jeu plus rapidement (Benex & Matricon-
Gondran, 1981).

L'augmentation significative du taux de castration parasitaire avec I'dge des Cerastoderma
edule en paralléle a I'existence d’un pallier pour le taux d’infestation peut s'interpréter au vu de la nature
énergétique de la relation parasite-héte. Pour assurer le développement complet de milliers voire de
millions de cercaires (Bartoli, 1984), les stades sporocystes ont besoin d'une source d’énergie
abondante qu'ils vont trouver dans la gonade. En appliquant la notion d’effort de reproduction qui d’'une
maniére générale dépend de I'dge du Bivalve (Sastry, 1979 et Lucas, 1982 b), ce qui est vérifié pour C.
edule (Kristensen, 1957 et Ivell, 1981), il apparait que la quantité d’énergie potentiellement disponible
dans la gonade pour la multiplication des sporocystes augmente avec I'dge du Bivalve. Vue sous cet
angle, l'augmentation du taux de castration parasitaire avec I'dge des C. edule s'expliquerait sous
'hypothése que la vitesse de développement des sporocystes est proportionnelle & la quantité
d’énergie qu'ils peuvent potentiellement prélever aux dépens des tissus gonadiques de I'héte.

3.4.2.3. Variabilité saisonniére

L'interprétation des variations saisonniéres du taux d'infestation doit tenir compte d'une
possible corrélation avec trois phénomeénes, (1) le cycle de développement de la gonade (James &
Bowers, 1967 a, Bowers, 1969), (2) le cycle saisonnier d'abondance des hétes définitifs (Maillard, 1976)
et (3) la sensibilité aux conditions du biotope de certaines des phases du cycle de développement du
trématode (Maillard, 1976).

- (1) Bowers (1969) précise : "The apparent reason for the correlation (the percentage infection
are closely correlated with the breeding cycle of the host), as suggested by James (1968) is that only
spent adult become infected. Thus, more cockles become infested as more become spent, infection
eventually resulting in the parasitic castration of the host". Il apparaft bien sQr que les taux d'infestation
les plus bas sont observés en automne (Fig. 69), c'est a dire durant la période de repos sexuel de la
majorité des individus de la population de coques (Figs. 71 & 74). L'augmentation réguliére des taux
d’infestation au cours du printemps suivant s'effectue aussi corrélativement a la reprise de I'activité
gonadique. Il semble aussi que les diminutions du taux de castration parasitaire (Fig. 70) durant le
printemps et 'automne s’effectuent corrélativement aux périodes de vidanges gonadiques de mai et de
septembre (Figs. 71 & 74) mais ces diminutions ne sont pas significatives. L’hypothése avancée par
James & Bowers (1967 a) et Bowers (1969) est insuffisante pour deux raisons : primo, I'augmentation
estivale du taux d'infestation est liée en premier lieu aux conditions environnementales favorables a la
transmission des miracidium et au développement accéléré des sporocystes jusqu'aux stades
cercaires; secundo, 'augmentation estivale du taux de castration parasitaire participe en partie d’'un
biais lié & la définition de la castration (absence observée de gameéte liée A la présence massive de
stades sporocystes et/ou cercaires). En effet, sont comptabilisées comme telles 4 la fois les gonades
réellement castrées non fonctionnelles ainsi que les gonades encore fonctionnelles mais ayant
effectuées une vidange totale de leurs gamétes et se trouvant & ce'te période de I'année en phase de
repos sexuel (Figs. 71 a 74).

- (2) Il est nécessaire aussi de considérer le cycle saisonnier d’abondance des hétes définitifs et
intermédiaires dans I'endémiotope pour expliquer les variations saisonniéres de Iinfestation du
Mollusque (Matthews, 1973 et Maillard, 1976). Les variations saisonniéres d'abondance des
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Téléostéens integrés dans le cycle évolutif de Labratrema minimus des cdtes atlantiques sont régies
par leur cycle reproducteur, leurs mouvements liés a leurs comportements trophiques et leurs
capacités physiologiques a supporter les variations des facteurs environnementaux (Thong, 1969;
Henderson, 1989; Claridge & Potter, 1985; Cancela Da Fonseca et al., 1989 et Sauriau, 1990) : fin du
printemps, été et début d’automne sont les saisons d’abondance de ces poissons sur la zone intertidale
occupée par la population de Cerastoderma edule de la céte atlantique.

- (3) Les stades de transmission miracidium et cercaire sont particuliérement sensibles aux
fluctuations de salinité (Bowers & James, 1967 et Maillard, 1976) : vis-a-vis de ce facteur I'hiver est la
période la moins favorable a I'infestation du Mollusque.

3.4.2.4. Variabilité interannuelle

Comme observé par Maillard (1976) dans les étangs languedociens pour le parasitisme des
populations de Cerastoderma glaucum par Labratrema minimus, le schéma saisonnier d'infestation des
Cerastoderma edule de Ronce-les-Bains ne se déroule pas de maniére identique chaque année. Parmi
les quatre facteurs modulant le cycle évolutif du trématode avancés par Bartoli (1984), le réle des
conditions abiotiques est prépondérant pour comparer les années 1985 et 1986 : I'hiver 84-85
particulierement rigoureux a été suivi d’un printemps marqué par une anomalie thermique aux mois de
mai-juin au contraire de I'hiver 85-86 et du printemps 86 beaucoup plus proches des normales
climatiques (voir le chapitre 6, Fig. 96). Ces conditions climatiques exceptionnelles se sont alors
vraisemblablement répercutées sur toutes les phases du cycle évolutif du parasite : mortalités
hivernales accrues du Mollusque avec le cas de janvier 1985 ol deux observations faites & moins de 15
jours d’intervalle montre une baisse significative des taux d'infestation (Fig. 69); retard supposé des
périodes d'apparition des Téléostéens hotes définitifs et intermédiaires dans I'endémictope comme
montré par Reise (1985) a propos de la prédation des juvéniles de Cerastoderma edule par
l'ichtyofaune et taux de succés des phases de transmission du parasite moins élevés en cas de
variations brusques de la salinité comme montré par Maillard (1976).

3.4.2.5. Variabilité inter-populations

L'analyse de la variabilité inter-po