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RESUME

Trois unités de peuplements de la macrofaune benthique sont identifiées sur
I’estran de la baie de Saint-Brieuc : un peuplement & Macoma balthica, un
peuplement & Tellina tenuis et un peuplement a Tellina tenuis-Cerastoderma
edule. Les valeurs des parameétres descripteurs des grandes fonctions
physiologiques (filtration, respiration, excrétion) des mollusques filtreurs 4 forte
biomasse, Cerastoderma edule, Tellina tenuis et 1a «moule de bouchots» Mytilus
edulis ont été, soit déterminées au laboratoire, soit extraites de la littérature,

L’ensemble de ces informations permet d’établir le bilan résultant 2 1’échelle
annuelle et, pour la totalité du domaine intertidal, de 1’activité métabolique de
ces populations, et d’en souligner les interrelations trophiques. Il apparait ainsi
que la population de moules joue un réle négatif vis-a-vis des populations de
coques situées en amont.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 5-6, 695-704.

ABSTRACT

Estimation of matter fluxes generated by filter-feeding bivalves in
the intertidal area of the Bay of Saint-Brieuc (Western Channel)

Three main intertidal macrofauna communities are identified in Saint-Brieuc
Bay: a Macoma balthica community, a Tellina tenuis community; and a third
community with Cerastoderma and Tellina tenuis. Physiological parameters such
as filtration, respiration and excretion are examined, for the filter-feeding
molluscs with the highest biomass (the cockle Cerastoderma edule, the tellinid
Tellina tenuis, and the blue mussel Mytilus edulis), either through laboratory
experiments, or through previous literature. These results are used together to
build up an annual energy budget for the complete soft-bottom community, and
to observe trophic relations. Results show that the mussel population has a
negative influence on the cockle beds that lie just above.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 5-6, 695-704.

INTRODUCTION

Le rdle des populations benthiques au sein de leur biotope
peut étre appréhendé par une étude purement descriptive
des densités en place, mais 1’intérét est désormais bien
compris de réaliser parallelement une étude énergétique

qui quantifie, en termes de flux de mati¢re ou d’énergie, la
part prise dans 1’écosystéme par ces populations. Parmi les
différentes catégories trophiques, celle des filtreurs est
I'une des plus étudi€es, du fait que ces espéces prélevent
directement leur nourriture dans la masse d’eau
environnante. La connaissance de paramétres
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Localisation des peuplements de mollusques
intertidaux en baie de Saint-Brieuc (d’aprés
Gros et Hamon, 1988).

Cartography of intertidal communities in
Saint-Brieuc Bay (Gros et Hamon, 1988).
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physiologiques tels que le taux de filtration ou
d’assimilation permet de quantifier les échanges dus 2 ces
populations. De nombreux travaux, en France et 3
I’étranger, réalisent cette approche, sur une population
naturelle (Hibbert, 1977 ; Hugues, 1970 ; Hummel, 1985 ;
Shumway et Newell, 1984) ou d’élevage (Kaspar et al.,
1985). Une étude détaillée des paramétres du milieu
permet ensuite de modéliser les flux au sein de la
population (Dame et Patten, 1981).

Dans le golfe normand-breton, de précédents travaux ont
mis en évidence I'importance des populations de
mollusques filtreurs (Le Hir ef al., 1986). En baie de Saint-
Brieuc plus précisément, le programme Euphorbe
(Eutrophisation et Phénoménes d’Origine Benthique) a pour
but de quantifier les flux de mati¢re et d’énergie au sein de
ces populations. Les premiers résultats sont publiés dans des
rapports internes (Gros et Hamon, 1988; 1989 ; Annezo et
Hamon, 1989), et un premier modéle de circulation des flux
en domaine infralittoral a été réalisé (Gros et al., 1990). Des
travaux sont actuellement en cours pour acquérir des
données de respiration benthique in situ et de production
bactérienne (Monbet, communication personnelle).

Le bilan énergétique des populations de mollusques
subtidaux fait I’objet d’une publication pour trois d’entre
elles (Blanchard, 1993). Sur ’estran, la population de
Cerastoderma edule seule a été analysée (Blanchard,
1992). Ce travail présente le résultat des flux d’énergie
pour les principales populations de mollusques intertidaux,
et souligne leur r6le dans le contexte écologique du
domaine intertidal.

MATERIEL ET METHODES
Contexte biosédimentaire

Située sur la cote nord de la Bretagne, la baie de Saint-
Brieuc (fig. 1) est largement ouverte au nord sur les eaux

de la Manche. Les échanges sont soumis aux effets du vent
et de la marée, d’oll une homogénéité horizontale et
verticale de la masse d’eau (Gros et al., 1990).

D’une surface totale d’environ 60 km2, I’estran est peu
étendu sur les rives latérales. La pointe sud de la baie en
représente la quasi-totalité. Cet estran est divisé en deux
anses de surfaces différentes : a I’est, celle de Morieux qui
regoit les eaux du Gouessant, et a 1’ouest, 1’anse
d’Yffiniac, plus profonde, regoit les eaux de I’'Urne, du
Gouét et du Gouédic, et développe a son extrémité sud, un
schorre important.

L’étude biosédimentaire du domaine intertidal & été
publiée par Gros et Hamon (1988). La quasi totalité de
I’estran est recouverte de sable fin (environ 200 pm), au
sein duquel est installée une endofaune importante. La
répartition des divers peuplements s’échelonne selon un
gradient bathymétrique (fig. 1). Le tableau 1 montre la
biomasse de quatre espéces de mollusques bivalves
récoltés en chacun d’eux.

Mise & part Macoma balthica, installée sur le haut estran,
trois bivalves dominent sur ce domaine intertidal ; il s’y
ajoute, depuis une vingtaine d’années, la moule d’élevage.
La telline détient la plus forte densité parmi les espéces de
grande taille, et atteint sa densité maximale dans le secteur

oriental de la baie, avec 2 500 individus m-2. Souvent
considérée comme déposivore, cette espéce posseéde en fait
un régime alimentaire mixte selon Trevaillon (1971) qui
précise méme: «the ability to feed on suspended matter in
the water is more useful than deposit-feeding». La coque,
également omniprésente, est 1’objet d’une péche
traditionnelle d’environ 400 tonnes de poids frais par an. A
cette péche s’ajoute la prédation de 1’avifaune, et
notamment de 'huitrier-pie (Haematopus ostralegus),
dont la population préléve 3 elle seule environ 800 tonnes
de poids frais par an (Annezo et Hamon, 1989). Ce
gisement de coques a fait 1’objet d’un échantillonnage
systématique (Gros et Hamon, 1989). Sur I’ensemble de
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I’aire qu’il occupe (15 km2), la biomasse est évaluée 2 180
tonnes (septembre 1987) et 139 tonnes de matiére
organique (avril 1988).

Mytilus edulis, 1a moule d’élevage traditionnelle,
originaire de la cdte atlantique, est cultivée sur bouchots,
en partie basse de 1’estran de 1’anse de Morieux. Cet
élevage occupe une surface au sol d’environ 300 hectares,
et est disposé parallélement au front de mer sur une
longueur de 6 km, sur 3 m de hauteur. En aoit 1987 et
mars 1988, un échantillonnage stratifié permet d’évaluer
la biomasse du cheptel (Gros et Hamon, 1989). Cette
biomasse s’avére stable entre les deux échantillonnages,
avec respectivement 3 598 et 3 391 tonnes de poids frais
total, soit une moyenne annuelle de 136,5 tonnes de poids
sec sans cendres.

Estimation énergétique

Pour définir la place occupée par les diverses populations
de mollusques bivalves observées, dans le bilan général de
la baie de Saint-Brieuc, une étude des divers parameétres
physiologiques était nécessaire. Elle permet de connaitre
précisement, ce que chacune préléve dans le milieu
(consommation) et ce qu’elle y rejette (égestion,
excrétion). Ne pouvant matériellement réaliser 1’analyse
de toutes les especes mentionnées ci-dessus, il s’est avéré
plus judicieux de faire porter 1’effort sur les deux plus
importantes au sein de la communauté intertidale, la coque
et la telline. Pour prendre en compte 1’évolution des
paramétres au cours du temps, 1’étude énergétique s’est
déroulée sur un cycle annuel d’avril 1988 2 juin 1989.

M¢éthode d’analyse in vitro

Les animaux sont recueillis mensuellement 4 la méme
station (fig. 1), o les densités calculées étaient maximales
pour les deux espéces lors des échantillonnages d’avril
1987: (tellines = 2 500 ind. m2, coques = 250 ind. m2).
La température de 1’eau in situ, au cours de cette étude
fluctue entre 8° et 18°5, et la salinité varie de 30 4 344 ;
sur 1’estran, elle descend jusqu’a 20. Les spécimens, de
taille standard (L = 16 mm, et 25 mg pssc pour la telline,
et L =25 mm et 220 mg pssc pour la coque), sont aussitdt

Tableau 1

rapportés au laboratoire pour I’analyse des paramétres
physiologiques, et laissés en stabulation durant 24 heures,
a la température d’origine. Celle ci sera maintenue
constante durant les diverses expérimentations grice a un
cryothermostat.

Le suivi du rapport poids de chair/poids de coquille
permet de connaitre 1’évolution de la maturation et la
période de ponte au travers de I’indice de condition
(Bayne, 1976), et d’expliquer les variations de certains
paramétres, liées 3 la sexualité. Le métabolisme
individuel étant susceptible de grandes variations, les
expérimentations sont réalisées sur des spécimens
montrant une réelle activité (mobilité des valves ou du
pied, ouverture des siphons...). La méthode utilisée est
identique pour les deux espéces, et ne prend en compte
que la période immergée de la vie des individus.

CONSOMMATION (C)

Durant cinq heures, les animaux sont alimentés dans des
récipients de 2 1, remplis d’eau de mer filtrée 3 0,2 pm a
laquelle on ajoute 1’algue unicellulaire Phaeodactylum
tricornutum i la concentration de 100 x 106 cellules 1-1. Le
milieu est homogénéisé par un doux bullage d’air. La
consommation est supposée constante au cours du temps et
un échantillon d’eau est prélevé pour comptage d’algues
en suspension, en début et fin d’expérimentation, pour
analyse au compteur de particules Coulter-Counter
Coultronic TA2 muni d’une ouverture de 100 pm. La
consommation est exprimée en nombre de cellules par
heure et par grammme de poids sec sans cendres : ’
C=(No-Nt).V/(W.T)

No = nombre de cellules comptées au temps t,

Nt = nombre de cellules comptées au temps ty + T

V = volume d’eau (en litre) dans le récipient

W = poids de chair sans cendres, en grammes

T = durée de I’expérimentation en heures

Le nombre de cellules consommées est rapporté a un
équivalent énergétique, par la relation de Bayne (1976):
0,2725 calories pour 109 cellules de Phaeodactylum.

EGesTION (F) ’ )
Elle est mesurée par pipettage des biodépdts que 1’on peut
assimiler & des fécés & cette concentration (Bayne, 1976).

Biomasse des principales espéces sur I’estran de la baie de Saint-Brieuc, d’aprés Gros et Hamon (1988). Pour chaque espece est indiquée la valeur de 1a
biomasse (PSSC, g. m-2), ainsi que la part que représente cette biomasse dans celle du peuplement (%).

Biomass of main intertidal species in Saint-Brieuc Bay (Gros et Hamon, 1988). For each species, biomass estimate (AFDW, g. m2) and percentage of

biomass in the whole community are indicated.

Espéce Peuplement a Peuplement 2 Tellina tenuis
Macoma balthica faciés type faciés appauvri

Cerastoderma edule 0,574 16 % 11,277 __70% 0317 8% -
Donax vittatus 0 0% 0,187 1% 1,139 29%
Macoma balthica 1,143 41 % 0,002 <1% 0 0%
Tellina tenuis 0,003 <1% 2,203  14% 0,212 5%
TOTAL : 35 16,1 3,9
Surface du peuplement 4,59 km2 16,26 km?2 10,01 km?2
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Ceux-ci sont déposés sur filtres Whatman GF/F
prépesés, rincés au formiate d’ammonium, puis placés
24 heures & 60°C et 2 heures & 500°C. La quantité de
matiére organique émise est rapportée a un taux horaire
et a un gramme de poids sec. L’équivalent énergétique
est estimé par calorimétrie dans une bombe adiabatique,
soit 5,67 cal. mg-! pour 1a coque, et 1,0 cal. mg-! pour
la telline.

FILTRATION

Le taux de filtration est déduit des valeurs de
consommation par 1’équation :

f=(loge Cp-log. Cp) . V/(t-t )

f = taux de filtration en litre par heure

Cp = concentration au temps t, (cellules par litre)

C, = concentration au temps t (cellules par litre)

t - tg = durée de I’expérimentation (heure)

V = volume expérimental (litres)

EXCRETION AMMONIACALE (U)

La mesure de I’excrétion est réalisée par dosage des
concentrations de N-NHy 2 ty et t (méthode colorimétrique
de Solorzano) dans le récipient destiné a la respiration.
L’équivalent énergétique est celui de Bayne (1976): 5,94
10-3 calories . (ug de N-NH)"1,

RESPIRATION (R)

La mesure de la consommation d’oxygéne est réalisée
pendant une heure, en milieu confiné, dans des enceintes
d’un litre (coque), ou de 0,3 1 (telline), dans lesquelles
plongent des sondes munies d’agitateur (modéle
Orbisphére 2112) et reliées a un enregistreur
multicanaux. Les animaux sont déposés dans un récipient
contenant une quantité minimum de sédiment stérile leur
permettant un enfouissement total (la respiration de ce
sédiment est déduite de la valeur obtenue). La
conversion énergétique est celle de Bayne (1976) : 4,75

calories . (ml Oy)°L.

Simulations

L’évolution temporelle de la structure démographique de
la population de Cerastoderma edule est décrite a I’aide
d’un modéle 4 temps continu, dans lequel chaque individu
est caractérisé par sa taille s ; ce modele est fondé sur une
équation de conservation du flux des individus dans le
spectre des tailles au cours de leur croissance (Van Sickle,
1977 a;b):

on(s,1) + _a__

at ds

oil n (s, 1) est une fonction de densité telle que I’effectif

des individus de taille comprise entre s; et s, vaut, a
Pinstant t ;

[y (s, D.n(s,Dl=-n(8)n(s,0 )

52
f n,tdu

$1
La démarche qui permet d’établir 1’équation (1) a été
résumée par Gros (1992). Dans cette équation apparaissent
des taux instantanés correspondant a deux des processus
qui gouvernent la dynamique de la population :

1) Le taux instantané de croissance individuelle en taille :
y (s, t*) = ds (t*)/dt. Dans le présent article a été choisi le
modele de Von Bertalanffy incorporant une modulation
saisonnitre (cf. par exemple Sauriau, 1992) :

Y (s,0) =[5, -8 (D] . K(?)
ol : K(H) =K [1 +sin [w (¢ - )]]

avec ¢ en jours juliens, w = 21t/365, ¢ = 80 jours, K =9.1073
jour'!, et s, = 54 mm. Selon ce schéma de croissance, les
coques atteignent une taille s de ca. 15 mm en un an, 27
mm en deux ans, 34 mm en trois ans, 40 mm en quatre
ans. Les individus de taille s > 40 mm sont quasi-absents
du peuplement.

2) Le taux instantané de mortalité naturelle p(s), qui est
ici une fonction décroissante de la taille s (Bachelet,
1990) : les plus fortes mortalités affectent les jeunes
stades (p de I’ordre de 0,05 4 0,02 jour'! pour s compris
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Figure 2

Représentation de I’évolution temporelle de 1a structure de
tailles dans la population de Cerastoderma edule en baie de
Saint-Brieuc. Le recrutement 2 la taille Sy = 2.5 mm s’opére
en deux «vagues» par an. Ce résultat représente le
comportement asymptotique du modele (1) {cf. texte].

Result of the continuous-time, size-structured population
model, after decay of transients (asymptotic behaviour).
Figure shows temporal variation in shell-length frequency
distribution of Cerastoderma edule in the Bay of Saint-
Brieuc. Boundary condition: influx of recruits (size = 2.5
mm), two “peaks” a year (see text).
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entre 3 et 5 mm), et se stabilisent ensuite au voisinage de

u = 0,007 jour'l. Le taux p augmente enfin lorsque s
atteint 30 4 35 mm.

Pour compléter, 1’équation (1) est adjoint aux processus
(1) et (2,) celui qui décrit le renouvellement des individus
de la population ; cela consiste & préciser les conditions
aux limites du modéle :

3) recrutement 2 la taille s : n(sg, t) ; la formulation de
cette condition aux limites permet de prendre en compte
la variation temporelle d’intensité de la ponte, la
variation du nombre de larves produites par géniteur en
fonction de la taille, et enfin le taux de fixation ; ce
dernier est régulé par 1’abondance de la population elle-
méme (une relation de densité-dépendance a été
employée afin de prévenir une augmentation indéfinie de
1a population).

Le modele permet de déterminer 2 tout instant la
distribution des fréquences de taille dans la population
(¢f. plus loin, fig. 2) : il offre donc le moyen de calculer
continiment la résultante de fonctions physiologiques
liées 3 la longueur individuelle par une relation
d’allométrie, et dépendantes de facteurs abiotiques telles
que la température, dont les variations saisonniéres sont
connues.

RESULTATS
Physiologie

Le tableau 2 résume les termes du bilan énergétique
obtenus sur les deux espéces au cours du cycle annuel.

Tableau 2

Cerastoderma edule

RESPIRATION

Les valeurs de respiration varient de 0,1 2 1 ml Oy, et la
moyenne est de 0,44 = 0,22 ml O, h'l g1, soit 2 calories
h-1 g-1, Ces résultats correspondent a ceux de Brock et
Kofoed (1987), ainsi que Widdows et Shick (1985), qui
obtiennent 1,75 calories h-1 g-1. La température n’influe
pas sur le taux de respiration dans la gamme de
température retenue, du fait de I’eurythermie de cette
espéce intertidale. Par contre la maturation sexuelle influe
directement sur la respiration ainsi que sur I’ensemble des
paramétres physiologiques de la coque, ce qui explique les
fortes valeurs enregistrées en octobre 1988 et mars 1989,
périodes ol I’indice de condition est élevé (Blanchard,
1992). 11 existe une relation entre le poids de chair et la
quantité d’oxygene respiré (tab. 2) :

log VO, =0,93 log W- 1,01 ;r=0,63 pour N = 98.

En associant les deux paramétres poids et température,
I’équation suivante est obtenue : log VO, = a0 + al logW
+ a2 logT

a0 =-2,74 0,65

al= 0,87+0,11

a2= 0,67+025

Ainsi, 44 % de la variance est extraite contre 40 % poui- la
regression simple, avec r = 0,58 et N = 98.

avec

CONSOMMATION

Elle varie de 1,5 2 34 calories h-! g-! pour une moyenne de
11,2. 11 apparait peu de relations directes entre
consommation et température. Par contre, il existe une
relation entre la maturation sexuelle et la consommation,

Termes du bilan énergétique mensuel de Cerastoderma edule et Tellina tenuis. Résultats exprimés en calories h-1 (g. ﬁssc)‘l. Le nombre d’individus figure

entre parenthéses.

Monthly energy budget values for Cerastoderma edule and Tellina tenuis. Results expressed in calories h°1 (g. afdw)1. Number of specimens in brackets.

Cerastoderma edule Tellina tenuis

Mois Température [+ F R P [+] F R V) P
1988
avril 10°C (10} 5.23 (6) 4.52 (6) 2.10 (10) 0.16 -1.55 (4) 3.88 (4) 2.08
mai 13°C (6) 3.35 (6) 4.17 (5) 2.90 (6) 0.44 -4.16 (3) 5.81 (3)5.81 | (4)4.11 (3)0.20 | -4.31
juin 14°C (1) 0.01
juillet 17.5°C (4)11.36 | (91265 | (5)3.67 ~5.24
ao(it 17.5°C (4)0.28 -5.24
septembre 17°C (n1028 | (7727 | (6)2.64 | (7)0.47 0.20 (7) 22.30 (7j 266 | (4)245 | (7)0.14 | +17.05
octobre 15.0°C (9) 22.56 | (9) 15.10 | (9) 1.91 (9) 0.66 4.89 (8)29.26 | (9)6.46 | (6)3.83 | (7)0.06 | +18.91
décembre 11.5°C (3) 2.68 (2) 5.86 (3) 0.40 (1)3.35 (2) 1.35 (1) 0.29
1989
janvier 10.5°C (4) 3.87 (4) 1.43 (8) 2.33 (4)0.18 -0.05 (1) 2.83 (3)3.19 | (3)5.93
février 10°C (15) 2.46 (1)0.49 | (2)0.27
mars 10.5°C (6)21.09 | (6)6.97 | (29)1.38 | (5)0.37 | +12.37 (8) 9.96 (9)7.23 | (19)1.96 | (990.35 | -0.42
avrit 11.0°C (1) 8.92 (1) 6.36 (1) 0.43 (7)1052 | (7)3.36 | (7)0.32 | (6)0.21 | +6.63
juin 16.0°C (5)12.96 | (5)3.25 | (15)2.03 | (6) 0.82 6.86

Moyenne annuelie : 11.21 7.43 2.09 0.39 14.94 4.62 2.43 0.20

699



M. BLANCHARD, P. GROS

puisque celle-ci est maximale en octobre 1988 et en mars
1989 (cf. ci-dessus) ; il n’apparait pas de relation avec le
poids de chair.

EGESTION

La coque rejette entre 0,2 et 4,4 mg de matiére organique
h-1 g1, avec une moyenne de 1,31 mg h-! g-1. Une
relation existe avec la température: F = 12,29 T - 52,469 ;
avec r = 0,486 pour N = 47. Une relation entre égestion et
poids de chair donne F = 0,00039 W + 0,00056 avec r =
0,35 pour N =50,

ASSIMILATION

L’assimilation calculée par la méthode de Conover
(Bayne, 1976) est égale 4 76,6 % de la consommation (de
35 4 96 %). Les résultats de Brock et Kofoed (1987) sont
de 75 %, ceux de Widdows et Shick (1985) de 64 %.

FILTRATION

Le taux de filtration moyen est de 1,4 1 h*! g1, avec un
maximum, en mars 1989, de 3,86 1. Ces valeurs sont
faibles par rapport a celles de Smaal ef al. (1986) de 7,9 1

hlgl
EXCRETION AZOTEE

Les valeurs d’excrétion ammoniacale s’échelonnent de 2
10 umoles h-1 g-1 de N-NHy, avec des minima a 10°, et
des maxima & 16°. Elles présentent & 17,5° (septembre)
des minima ne pouvant s’expliquer que par une variation
du métabolisme sexuel. La moyenne des résultats est de
66,5 ug N-NH4 h-1 g-1, (0,39 calories) nettement
supérieure a celle donnée par Widdows et Shick (1985) de
16,66 pg.

PRODUCTION

La production calculée par la formule de Crisp (1971): P =
C - (R + U + F) est ici équivalente 4 19,7 % de la
consommation. Ce résultat est voisin de celui de Hughes
(1970), donnant une production de 18,7 % pour
Scrobicularia plana, et supérieur a celui de Hibbert (1977)
pour une population de Mercenaria mercenaria (10,3 %).

Tellina tenuis

La sensibilité de cette espéce aux conditions de transport
et de laboratoire n’a pas toujours permis de réaliser
I’ensemble des expérimentations prévues pour la
détermination du bilan énergétique. Néanmoins, les
résultats obtenus permettent une comparaison avec
d’autres travaux, notamment ceux de Trevaillon (1971).

RESPIRATION

Elle varie de 0,1 4 2 ml O h! g-1, s0it une moyenne
annuelle de 0,51 ml (0,72 mg h-! g-1), ol 2,43 calories h-!
g1, Les résultats de Trevaillon (1971) font état d’une
moyenne de 6 mg j-1 g1 pour une durée d’immersion
supposée de 12 h j1. Ces résultats sont donc équivalents.

Aucune relation directe n’apparait avec le poids de chair,
comme le constate cet auteur. En associant température et

poids, I’effet prépondérant de la température sur la
respiration apparait :
log VO, = a0 + al logW + a2 logT

avec a0=-939+1,73
al =045 20,25
a2=291+0,74

27 % de la variance est alors extrait du modeéle avec r'=
0,45 pour N =44,

FILTRATION

Le taux de filtration moyen obtenu par calcul est de 0,76 1
h-1 g1, Trevaillon (1971) propose 1,33241h1 gL,

CONSOMMATION

Les valeurs de consommation s’échelonnent de 0,02 a 70
calories h'! g-1 avec une moyenne de 14,9 calories h™! g1,
Cette consommation ne semble pas corrélée avec la
température, et peu avec le poids de chair du fait de la
taille standard des animaux échantillonnés.

EGESTION

La biodéposition est de 0,5 & 14,9 mg de matiére
organique, soit une moyenne de 4,6 calories h-! g1,
Aucune corrélation avec le poids de chair ou la
température n’est détectée.

ASSIMILATION

Elle correspond en moyenne & 63,3 % de la
consommation, ce qui est 1égérement inférieur aux
résultats de Trevaillon (1971) : 75 %.

EXCRETION AZOTEE

Les résultats de mesures montrent des valeurs situées
entre 0,13 et 8,4 pmoles de N-NH4 h-1 g-1, soit une
moyenne de 34,4 pg N-NH4 h-1 g'1, 0u 0,2 calories h1 g-
t, Aucune relation n’apparait avec le poids de chair ou la
température.

Résultats de simulation

Les simulations ne concernent que la population de
coques, pour laquelle existe une base de connaissances
suffisante pour le calage du modele (1) : deux sondages
réalisé€s en septembre 1987 et avril 1988 ont permis
d’obtenir des estimations de la biomasse totale
(respectivement 4 800 et 3700 tonnes de poids frais, avec
un CV de 15 4 17 %), ainsi que des distributions
empiriques des fréquences de tailles (c¢f. Gros et Hamon,
1989 ; Gros, 1992).

La figure 2 illustre 1’évolution temporelle simulée du
profil de la distribution des longueurs dans la population.
La densité moyenne par classe de taille est représentée en
échelle logarithmique, de sorte que les structures
apparentes dans la gamme 25-40 mm demeurent visibles.
L’échelle des temps couvre deux années consécutives
quelconques, la situation présentée a la figure 2
correspondant au comportement asymptotique du modele
(1) : celui-ci se stabilise 3 un cycle limite de période d’un
an. Cette propriété est illustrée par les figures 3 et 4.
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Figure 3

Variations saisonni¢res de la respiration quotidienne (échelle
verticale) en fonction de la densité et de la biomasse de la
population de coques. L’ensemble des unités utilisées se
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Variations saisonniéres de I’excrétion ammoniacale de la
population de C. edule. Le mode de représentation est
identique & celui de la figure 3.

Seasonal variations in daily ammonia excretion of the
population of cockles. Results are shown in the same way
as in Figure 3.

Ces résultats sont utilisés pour établir des bilans &
I’échelle de la population. En ce sens, la figure 3 montre
Pévolution de la consommation d’oxygéne rapportée au
métre carré. Le cycle saisonnier de la respiration
journaliere y est représenté en fonction de la densité et de
la biomasse (poids sec sans cendres) moyenne de la
population. Sa forme est aussi influencée (ce qui n’est pas
directement apparent sur le graphique) par les variations
dans la distribution des tailles, du fait de la relation
d’allométrie, ainsi que par les variations de la
température, dont I’amplitude annuelle est établie au
voisinage de 11°C. En particulier, le minimum de
consommation d’oxygene, atteint en mars, coincide avec
les plus faibles valeurs de la biomasse, mais aussi avec le
minimum thermique.

L’intégration sur 1’année conduit & estimer la
consommation annuelle de la population & ca. 384
tonnes d’oxygéne, soit 49 ml (70 mg) m2 j-1. Cette
moyenne équivaut a moins de 10 % de la demande
benthique globale mesurée in situ & I’aide d’enceintes

respirométriques (Monbet, communication
personnelle), ordre de grandeur conforme aux résultats
de 1’analyse des flux de matiére dans le réseau
trophique benthique (cf. article de Chardy et al. dans ce
méme numéro).

La figure 4 montre le résultat obtenu pour I’excrétion
ammoniacale. Rapportée & 1’ensemble de la population,
celle-ci représente une libération annuelle de 42 tonnes
de N-NHy, soit une excrétion moyenne 7,63 mg m2 j1,
De la méme maniére, les résultats de consommation et
d’égestion sont respectivement de 1380 et 300 calories

m2jl,
Analyse énergétique des autres mollusques intertidaux

Aux résultats obtenus en laboratoire, sur la coque et la
telline, il est possible d’ajouter les résultats de
physiologie, publiés sur d’autres mollusques bivalves
présents sur I’estran (Donax et Macoma), ainsi que ceux
publiés pour la moule.
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Tableau 3
o _ c As F U R

Réfl“"a‘s 1755”“‘.:“; f;h’;f“gl"g‘q“es pour trols I pinay vittatus 75 02 | 248 | 12 | 266
mo) lfsqlfels ivalves, tirés ¢ e la littérature, et exprimés en ANSELL (1973), ANSELL et
calories j-1 (g. pssc)’1, 4 15°C. SIVADAS (1973)
Physiological parameter results for three bivalve molluscs, Macoma balthica 80,5 225 58 25 16
extracted from the literature, and expressed in calories j-1 HUMMEL (1985)

_7 ° Mytilus edulis 178,4 85,4 23 1,48 29,4
(g.dw)1,at15°C.

BOROMTHANARAT (1986)

Donax vittatus

Ce petit bivalve suspensivore a été étudié par Ansell
(1973) et Ansell et Sivadas (1973). Les résultats (tab. 3)
sont obtenus 3 15°, sauf la consommation (Ansell, 1973)
qui est calculée 4 12,8° sur des animaux standards de poids

sec0,1 g(pssc):C=As+F=75calj!lindl,

Macoma balthica

Hummel (1985) classe ce bivalve dans la catégorie des
opportunistes. Il prend sa nourriture dans la colonne d’eau
pendant 78 % de ’'immersion et sur le fond, le reste du
temps. Cette remarque faite en mer de Wadden n’est pas
forcément transposable ailleurs puisque 1’assimilation
dépend de 1a qualité de la nourriture disponible. Le taux de
filtration calculé est de 0,16 4 0,6 litres h! g-1 pour un
animal standard de 35 mg (pssc). On notera (tab. 3) qu’a
15°, les résultats sont sensiblement identiques a ceux
obtenus sur Donax.

Mpytilus edulis

Les études de Lubet et Chappuis (1967) ont montré que
les deux especes de mytilidés récoltés en baie de Saint-
Brieuc n’ont pas exactement le méme taux de filtration ;
celui de Mytilus edulis étant supérieur 2 celui de Mytilus
galloprovincialis. Par souci de simplification, seuls les
résultats physiologiques de 1a premiére espéce seront pris
en compte. De méme, une seule valeur moyenne sera
considérée pour les animaux fixés sur les pieux
(bouchots) bien qu’ils ne soient pas tous soumis a la
méme durée d’immersion selon qu’ils sont & des hauteurs
différentes. Bayne (1976) montre en effet que le taux de
filtration de Mytilus edulis augmente avec la durée
d’immersion. Celle-ci est fixée 4 10 heures par jour, soit
la méme durée que pour les populations naturelles de
P’estran. Les données physiologiques de Mytilus edulis
sont extraites des travaux de Boromthanarat (1986),
obtenues en Charente dans des eaux estuariennes chargées

de 4 4 27,8 mg 11 de matiéres en suspension, soit 0,34
2,28 mg I'! de matiére organique. La filtration varie ainsi

de 1,6 2181 h'1 g1 (X = 3,76 1) suivant la charge
sestonique. La respiration moyenne 3 15°C est de 0,41 ml
d’0,, soit 1,96 calories h1 g-1,

BILAN ENERGETIQUE DES POPULATIONS
ANALYSEES

Le tableau 4 propose une estimation des flux de chaque
population en fonction de la biomasse attribuée
précédemment. Ces résultats prennent en compte la faculté
que possédent les bivalves intertidaux 3 consommer,
lorsqu’ils sont exondés, la moitié de ’oxygéne consommé
durant I’'immersion (Widdows et Shick, 1985).

Dans ce tableau, il faut remarquer la prépondérance de
deux especes, la coque et la moule, prépondérance déja
prévisible du fait de leur biomasse. Toutes deux sont des
suspensivores exclusifs. La quantité de biodépots due a ces
cinq bivalves correspond a 2,38 109 mg de carbone ou
5,96 109 mg de M.O., soient 5,96 tonnes de matidre
organique déposées par jour (2,5 mg M.O. =114 cal. =1
mg C, Platt et Irwin, 1973). L'excrétion ammoniacale est
égale 4 0,926 109 calories j1, soit 15,5 tonnes de N-NHy j-
1, La consommation totale est égale & 49,45 109 calories j°
1 soit environ 11 tonnes de matiére organique, ou 4,3
tonnes de carbone j1.

DISCUSSION ET CONCLUSION

Connaissant la répartition des populations étudiées et
I’origine des apports nutritifs, il est possible d’imaginer
leurs réles respectifs dans la circulation des flux
intertidaux.

La nourriture disponible en baie de Saint-Brieuc est
estimée entre 2 et 10 mg de MES 1!, soit une moyenne
de 5 mg I'! de MOS (Gros et al., 1990), et la nourriture
déposée correspond 2 1 g de carbone m2 j-1, soit 11,4
kilocalories m~2 j-1. Ces valeurs sont celles de

ESPECES BIOMASSE | CONSOMMATION | EGESTION | RESPIRATION | EXCRETION Tablean 4
PSSC tonnes

Cerastoderma 160 17.93 11.88 5.68 0.62 Bilan énergétique des cinq mollusques
edule majeurs intertidaux en baie de Saint-
Donax vittatus 14.44 1.08 0.57 0.65 0.017 Brieuc. Résultats exprimés en calories j-1
Macoma balthica 5.272 0.42 0.30 0.08 0.013 x 109,

TeII/:na tenut.s 37.953 5'637 112':359 1:3 22(7’6 Energy budget for five main intertidal
Mytilus edulis 136.5 24.39 12.51 0.926 molluscs in Saint-Brieuc Bay. Results
Total 4949 2 - : expressed in calories j-1 x 109.
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I’infralittoral. En extrapolant a ’ensemble du peuplement
d’estran de 30,86 km?, cet apport est équivalent & 352 x

106 Kcalories j-1. Blanchard (1992) estime cette
nourriture déposée sur I’estran entre 17 et 140 mg de
Corg. j-1 m2. Cette matiére organique particulaire est

composée pour 1’essentiel de phytoplancton (Arzul et al.,
1990).

Les apports nutritifs se décomposent de la fagon suivante :

5 mg I'! en moyenne de MOS 1-! venant du large, avec
une concentration supérieure a la cdte, 13700 tonnes
par an venant de terre, dont 6 %, soit 822 tonnes de
carbone organique. Sur 1’estran, la production
bactérienne est de 0,1 2 1,5 g C m2 et 1a biomasse de
phytoplancton de 0,5 ug de chlorophylle a.g-! de

sédiment en moyenne, avec des maxima jusqu’a 3 pg
(Gros et al., 1990, Arzul et al., 1990).

Les élevages de moules, situés le plus en aval du
peuplement, regoivent leur nourriture essentiellement de
la mer od la concentration & ce niveau est de 5 mg 11 de
MOS, soit 2 mg 1-! de carbone. Le «front» de bouchot de
18 000 m?2 regoit un flux de 410400 kilocalories par
métre cube qui le traverse. Il suffit donc d’un courant de
5,85 métre par heure pour alimenter le cheptel qui
consomme, nous ’avons vu, 24 106 kilocalories j-!
durant les 10 heures d’immersion. Ce courant minimum
doit suffire 2 1’alimentation du cheptel en élevage.
Théoriquement, il reste donc ensuite suffisamment de
nourriture phytoplanctonique pour alimenter le stock de
coques qui s’y trouve, En fait, les densités de coques sont
plus élevées en baie d’Yffiniac, qu’en baie de Morieux
(Gros et Hamon, 1989).. Une analyse détaillée des
histogrammes de taille nous montre qu’a niveau
bathymétrique égal, les coques prélevées derriére les
bouchots ont une longueur de 34 mm maximum, tandis
que celles prélevées A 1’écart des bouchots ont une
longueur supérieure 4 40 mm. La présence du cheptel de
moule pourrait aussi influer sur la densité et sur la
croissance des coques par la rétention de la nourriture
disponible (Kamermans, 1993). De plus, ce cheptel de
moules dépose 12,7 106 kilocalories j-1 de biodépéts, qui
d’aprés le tableau 3, pourraient suffire & alimenter les
populations de Macoma et de tellines. Le comportement
de ces animaux opportunistes pouvant varier, en effet,
selon la qualité et la quantité de nourriture déposée
(Hummel, 1985 ; Trevaillon, 1971), il est possible qu’en
baie de Saint-Brieuc ces animaux aient un comportement
de déposivores exclusifs. Les valeurs de chlorophylle a

(0,5 pug g1, trouvées dans le sédiment de la baie de
Saint-Brieuc par Gros et al. (1990) sont en moyenne
inférieures a celles trouvées par Humme! (1985) en mer
de Wadden (2 4 85 pg g-1), ce qui signifie que la
nourriture des déposivores doit comprendre, & 1a fois des
algues benthiques, du matériel détritique et bactérien. Le
carbone organique particulaire apporté par les riviéres
équivaut 2 822 tonnes par an, et sa décomposition
contribue au développement de la flore bactérienne dont
la biomasse représente de 0,1 4 1,5 g C m2 (Gros et al.,
1990). C’est aux déposivores du fond de baie que profite

sans doute cet apport terrestre, notamment aux
populations de Macoma balthica, beaucoup plus
développées dans 1’anse d’Yffiniac du fait de la faiblesse
des courants marins et de la décantation des matiéres en
suspension venant de plusieurs riviéres. La nourriture
disponible sur cet estran est donc, théoriquement,
largement suffisante, tant pour les suspensivores que pour
les déposivores.

En 1988, les apports des différentes riviéres et
ruisseaux arrivant en baie correspondaient & un débit
d’environ 329 106 m3 (Monbet, communication
personnelle), apportant 8 400 tonnes de nitrates NO3, ce
qui correspond environ 2 une année moyenne comparée
aux dix derni¢res années. Cet excés d’azote, di au
lessivage des terres agricoles chargées d’engrais,
provoque une eutrophisation chronique, depuis une
dizaine d’années, qui favorise le développement
d’algues macrophytes (ulves), mais également de la
microflore benthique (Piriou, 1986). A cet azote
minéral s’ajoutent les 17 tonnes journalieres d’azote
ammoniacal, issues des cinq populations majeures (tab.
4). Swanberg (1991) montre qu’une population de
coques favorise largement le développement de la
production primaire, du fait de son excrétion
ammoniacale, et Kaspar et al. (1985) trouvent une
quantité de phaeophytine deux fois supérieure, 2
Iintérieur du parc & moule, par rapport a ’extérieur.

Beukema (1991) souligne que 1’eutrophisation en mer de
Wadden n’a pas provoqué de changements majeurs, en
vingt ans, dans la composition des peuplements
benthiques, sauf pour les déposivores. Les populations
de mollusques suspensivores (Mytilus edulis,
Cerastoderma edule, Mya arenaria) n’ont pas vu leur
densité augmenter puisqu’elles représentent, dans les
années 1970-1980, 19 %, et dans les années 1980-1990,
15 % du peuplement. En revanche, les déposivores sont
passés, dans la méme période, d’une représentation de 28
440 % de la densité du peuplement, sans modification de
biomasse, ce qui montre que les individus sont de taille
inférieure. Manquant de comparaison avec des mesures
antérieures, il nous est difficile de quantifier une
variation de densité des populations de déposivores en
baie de Saint-Brieuc, mais son augmentation est probable
du fait que I’eutrophisation y est chronique depuis plus
de dix ans. De nouvelles mesures d’ici quelques années
valideraient cette hypothése.

Les effets négatifs observés sur une partie du peuplement
de coques (baisse de densité et faible croissance)
mériteraient également une étude spécifique sur un plus
grand nombre de stations, corrélée avec une analyse fine
de 1la circulation et de la biomasse phytoplanctonique (cf.
Kamermans, 1993).

L’apport des résultats physiologiques et de leur
simulation sur une population permettra d’établir, au
niveau du compartiment benthique, une modélisation des
flux appliquée a chacun des groupes trophiques, voire a
chacune des espéces-majeures mentionnées ici pour en

- connaftre le r6le respectif au sein des échanges

trophiques. -
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