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RESUME

La production annuelle totale (P), somme de la production somatique (P,) et de la pro-
duction gonadique (P,), a été évaluée pour diverses populations des bivalves Macoma
balthica et Scrobicularia plana, espéces caractéristiques des communautés estuariennes
intertidales des mers européennes. Les populations étudiées sont localisées dans
I’estuaire de la Gironde (3 stations 4 M. balthica et S. plana) et le Bassin d’Arcachon
(1 station 4 S. plana). La production totale des trois populations de M. balthica est
comprise entre 0.71 et 3.24 g de poids sec sans cendres/m?/an (P/B = 0,604 1,95). Les
quatre populations de S. plana, ou se sont produits de forts recrutements et dans les-
quelles interviennent des stratégies démographiques différentes, ont des productions
trés variables (P = 0,62 4 25,21 g/m?*/an; P/B = 0,76 4 5,69).

Ces résultats ont servi de base a une discussion sur certains problémes rencontrés dans
I’estimation de la production secondaire : 1) méthodes de calcul : les deux méthodes
utilisées pour le calcul de la production somatique (courbe d’Allen et méthode de la
somme des pertes) conduisent a des résultats concordants; 2) prise en compte de la pro-
duction gonadique : P, représente une proportion importante de la production totale
(8 a 35 % pour M. balthica, 48 % pour S. plana) et ne peut donc étre ignorée dans les
estimations de production; 3) utilisation du rapport P/B : pour plusieurs populations
d’une espéce donnée, les valeurs de production et du rapport P/B peuvent étre trés
variables selon I’habitat, le nombre de classes d’age et, surtout, I'importance relative de
chaque cohorte. L’interprétation des diverses valeurs obtenues (P, P,, P/ B) est subor-
donnée 3 une bonne connaissance du cycle biologique des espéces et de I’historique des
populations, ce qui nécessite une utilisation prudente du rapport P/B pour la prédic-
tion des valeurs de P, et de P.

Oceanol. Acta, 1982, §, 4, 421-431.

ABSTRACT

Some problems related to secondary production estimates. Example of
the bivalves Macoma balthica and Scrobicularia plana

Total annual production (P), computed as the sum of somatic production (P,) and
gonadal production (P,), was estimated for different populations of the bivalves
Macoma balthica and Scrobicularia plana, characteristic species of the intertidal estua-
rine communities in the European seas. The populations studied were located in the
Gironde estuary (three stations with M. balthica and S. plana) and in the Arcachon Bay
(one station with S. plana). Total production in the three M. balthica populations
amounted to 0.71-3.24 g ash-free dry weight/m?/year (P/B = 0.60-1.95). The four
S. plana populations, characterized by high recruitment and the existence of different
demographic patterns had varied producuon values (P = 0.62-25.21 g ADW/m?*/year;
P/B = 0.76-5.69).
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These results serve as a basis for a discussion on some problems encountered in secon-
, . dary production estimates : 1) computing methods : the two methods used for comput-
* oo s ing somatic production (Allen’s curve and removal-summation method) give close esti-
mates; 2) incorporation of gonadal production in total production : P, represents an
important percentage of P (from 8 to 35 % for M. balthica, 48 % for S. plana) and
thus cannot be ignored in production estimates; 3) use of P/B ratio : for several popu-
lations of a given species, annual productions and P/B ratios may cover a large range
of values according to habitat, number of age classes, and — above all — the relative
importance of each cohort. The different values obtained for P, P, and P/B cannot be
interpreted without a sound knowledge of life histories, and this implies a prudent use
of P/B ratios for predicting P, and P values.

Oceanol. Acta, 1982, 5, 4, 421-431.

INTRODUCTION

L’estimation de la productivité d’une espéce au sein
d’un réseau trophique constitue un moyen d’évaluation
de P’importance de cette espéce vis-3-vis de la structure
et du fonctionnement de I’écosystéme auquel elle
appartient. Les milieux estuariens et lagunaires, écosys-
témes originaux assurant, par leur situation géographi-
que, la continuité entre divers écosystémes (marin, lim-
nique, terrestre) représentent des zones a productivité
biologique élevée (Wolff, 1979) dans lesquelles les peu-
plements d’invertébrés des vasiéres intertidales assurent
une part importante des transferts énergétiques au
niveau de linterface eau-sédiment. Parmi ces peuple-
ments, les populations des bivalves Macoma balthica
(Linné, 1758) et Scrobicularia plana (da Costa, 1778)
constituent des éléments typiques, par leur constance et
leur abondance, des communautés estuariennes de la
facade atlantique du continent européen. L’estimation
de leur productivité dans diverses populations localisées
dans Pestuaire de la Gironde et le Bassin d’Arcachon,
représente, hormis les travaux de Labourg et Lasserre
(1980) sur des populations de Cerastoderma glaucum
dans des lagunes aménagées proches d’Arcachon, la
premiére approche énergétique réalisée dans ces
milieux, au niveau macrobenthique. Outre son intérét
local, cette étude a été entreprise afin d’illustrer certains
problémes liés 4 'estimation de la production secon-
daire dans des populations d’invertébrés benthiques
marins.

En premier lieu, il était intéressant de savoir si, pour
plusieurs populations d’une espéce donnée, échantil-
lonnées en diverses stations géographiquement peu éloi-
gnées, dans lesquelles la vitesse de croissance, la
période de reproduction et le nombre de classes d’age
sont connus (Bachelet, 1980; 1981), une fourchette de
valeurs homogénes pour la production de matiére orga-
nique pouvait &tre obtenue, permettant d’évaluer a
priori la production P d’une population connaissant sa
biomasse moyenne B et une valeur approximative du
taux de renouvellement de la biomasse (rapport P/B).
Les méthodes de calcul de la production étant, d’autre
part, variables selon les auteurs, les calculs ont été
effectués en utilisant deux méthodes parmi les plus cou-
ramment employées (courbe d’Allen, somme des per-

tes) et conduisant théoriquement & des valeurs identi-
ques (Crisp, 1971), afin d’obtenir des valeurs moyen-
nes.

Enfin, si diverses valeurs de production ont déja été
répertoriées pour des populations de M. balthica
(Burke, Mann, 1974; Chambers, Milne, 1975; War-
wick, Price, 1975; Worthmann, 1976; Ostrowski, 1976;
Wolff, de Wolf, 1977) et de S. plana (Hughes, 1970 b;
Warwick, Price, 1975; Mayére, 1979), elles n’englobent
généralement, 4 I'exception des données de Hughes
(1970 b) que la production somatique. Or, d’aprés
Bayne (1976), la production de gamétes chez les bival-
ves représente, selon I’age, 8 4 94 % de la production
totale d’une population. Une meilleure évaluation du
role énergétique d’une population est donc constituée
par la somme des productions somatique et gonadique.

MATERIEL ET METHODES

Prélévement et traitement des échantillons

Les populations de Macoma bairhica ont été échantil-
lonnées en 3 stations situées sur la rive gauche de
I’estuaire aval de la Gironde, les sites 1, 2 (Le Verdon)
et 3 constituant les limites d’extension, respectivement
aval et amont, de I’espéce dans I’estuaire (fig. 1). Les
stations 2 et 3 sont localisées au niveau moyen des bas-
ses mers, la station 1 est située plus haut sur P’estran, a
500 m environ de la station 2, au fond d’une anse sablo-
vaseuse. L’échantillonnage des S. plana a été réalisé
aux mémes stations de ’estuaire, ainsi que dans une
quatriéme station, localisée sur le « crassat» de
I’Aiguillon dans le Bassin d’Arcachon (fig. 1), 4 un
niveau hypsométrique voisin de celui de la station 1.

Les caractéristiques granulométriques du sédiment en
ces différents sites ont été décrites par ailleurs (Bache-
let, 1980; 1981).

L’échantillonnage, réalisé selon un rythme mensuel ou
bimestriel, sur une période d’une année (de février 1977
a février 1978 dans ’estuaire de la Gironde, de janvier
1977 a janvier 1978 4 Arcachon), a été effectué par des
prélévements de sédiment sur une surface de 0,25 m?,
tamisés sur une maille de 1 mm. Les individus ramenés
au laboratoire ont été mesurés au 1/10 mm prés selon

-
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I’axe antéro-postérieur de la coquille et pesés par classe
millimétrique 4 chaque date d’échantillonnage. Les bio-
masses obtenues aprés décalcification dans des bains
renouvelés d’une solution d’acide chlorhydrique a
10 %, et passage a I’étuve & 80 °C jusqu’a poids cons-
tants puis calcination & 600 °C pendant 2 heures, cor-
respondent a des poids secs sans cendres.

La séparation des classes d’age a été effectuée par
comptage des stries annuelles d’interruption hivernale
de croissance, seule méthode utilisable chez les deux
espéces étudiées en raison de I’imbrication des différen-
tes classes d’age sur 1’échelle des tailles (Bachelet, 1980;
1981).

Méthodes de calcul

La production somatique (P, selon la terminologie de
I'L.B.P.; Petrusewicz, 1967) de chaque population a été
estimée d’aprés deux méthodes différentes, selon un
raisonnement fondé sur la quantité de matiére organi-
que, soit ajoutée 4 la population durant un intervalle de
temps donné, soit éliminée de la population durant le
méme intervalle,

La premiére méthode repose sur la somme des accrois-
sements pondéraux résultant de la croissance indivi-
duelle. Pour une classe d’age i, dont les individus aux
temps t et t+ At sont en nombre N, et N, ,, et ont un
poids moyen individuel w, et w,, ,,, ’intégration algé-
brique de la courbe d’Allen (effectifs en fonction du
poids moyen individuel) donne

1 .
PSi = —2_(Nt + NI+AI) (WH-AI - wl)’
soit
P, = N, . Aw,,

ou N, est le nombre moyen d’individus de la classe
d’dge i et Aw, la variation (positive ou négative) du
poids moyen individuel entre deux échantillonnages
successifs. Les stocks appartenant 4 chaque classe d’age
étant considérés comme des populations isolées, la pro-
duction somatique annuelle d’une population consti-
tuée de n classes d’age est, selon cette méthode,

i=n
Py= L

Dans la méthode de la somme des pertes (Boysen-
Jensen, 1919), la production somatique d’une popula-
tion durant un intervalle At est égale 4 ’accroissement
pondéral du stock survivant (AB) augmenté de la pro-
duction du stock des disparus, perdus par mortalité ou
émigration (E, élimination) soit

Py, = AB + E,
avec i=n i=n
AB =B, - B = §l Niia-Wiea — ig N;.w,.

i
L’élimination suit, pour une classe d’age i, ’équation

1
E=—®N-N

l+Al) (W! + wl+At)

AN;. W,

et, pour une population de n classes d’age,
1

AN,

i

i=n

Wi.

r
i=1 t=0

Bien que la croissance individuelle et donc la produc-
tion somatique ne soient probablement pas entiérement
inhibées durant les phases reproductrices, une valeur
approchée de la production gonadique (P,) peut étre
estimée A partir de la perte de poids par les populations
durant les périodes de reproduction des espéces.

La production totale annuelle d’une population a donc
été estimée par

P=P,+P,

et exprimée en grammes (poids sec sans cendres)/
m?/an.

RESULTATS

Production des populations de Macoma balthica

Dans les trois stations prospectées sur les vasiéres de
I’estuaire de la Gironde, le recrutement s’est effectué en
faible intensité durant la période d’étude; la densité
maximale de jeunes a été notée a la station 3 en aoft,
avec seulement 148 individus/m?2. Le reste des popula-
tions était composé d’un effectif relativement stable
dans le temps, ou six classes d’age étaient présentes au
début de la période d’échantillonnage (fig. 2). Les
effectifs assez importants des classes 1 + 4 4+, notam-
ment de la classe 2+ dont la densité a fluctué entre 80
et 200 individus/m? & la station 1, suggérent que les ins-
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Figure 2

Histogrammes de fréquence des tailles (classes de 0,5 mm de lon-
gueur) pour la population de Macoma balthica échantillonnée 3 la
station 1 entre février 1977 et février 1978.

Size-frequency histograms (0.5 mm length groups) for the Macoma
balthica population sampled at station 1 from February 1977 to
February 1978.

tallations de naissain sont habituellement plus massives
et que I’année 1977 a constitué une mauvaise année sur
le plan du recrutement pour M. balthica.

Les calculs de production ont été effectués sans tenir
compte des classes les plus dgées (6/7+), faiblement
représentées dans les échantillons. Les deux méthodes
de calcul employées donnent des valeurs de production
somatique sensiblement égales pour les populations des
stations 1 et 2 (écarts de 0,2 et 7,7 % par rapport aux
plus fortes valeurs), différant davantage a la station 3
(écart de 42,2 %) (tableau 1). La combinaison des deux
méthodes donne une production somatique moyenne
relativement élevée a la station 1 (2,10 g/m?/an), mais
avec un faible rapport Pg/l_?. (0,39) en raison d’une bio-
masse moyenne élevée. Les populations des deux autres
stations, dont la vitesse de croissance est significative-
ment inférieure a celle de la station 1 (Bachelet, 1980),
présentent une production somatique et un rapport
P,/B voisins : 0,83 g/m*/an (P,/B = 1,36) 2 la station
2, 0,65 g/m*/an (P,/B = 1,18) 2 la station 3.

La production gonadique a été calculée durant les inter-
valles de temps correspondant aux périodes de ponte de
P’espéce (Bachelet, 1980) ou a été notée une diminution
du poids moyen individuel, c’est-3-dire entre les prélé-
vements de juin et d’aoit et de septembre 4 novembre
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Figure 3

Evolution saisonniére du poids sec sans cendres des classes d’age 0+
a4+ de la population de Macoma balthica de la station 1.

Seasonal evolution of the ash-free dry weight of the 0+ (o 4+ age
classes for the Macoma balthica population from station 1.

(fig. 3). La perte de biomasse relevée pour certaines
classes d’age entre novembre et janvier ne peut étre cor-
rélée avec les phénoménes reproducteurs et doit étre
attribuée a une consommation hivernale des ressources
énergétiques, d’onl sa comptabilisation en tant que pro-
duction somatique négative. Un faible effort de repro-
duction & la station 3 (P, = 0,06 g/m?/an) influe peu
sur la valeur de la production totale de cette population
(P = 0,71 g/m*/an). Par contre, dans les populations
des stations 1 et 2, la production gonadique atteint 1,14
et 0,36 g/m?*/an, entrainant un net accroissement de
production par rapport a P, et des rapports P/B de 0,60
et 1,95 respectivement.

Production des populations de Scrobicularia plana

A linverse de I’espéce précédente, le recrutement
observé durant la période d’échantillonnage a été
important dans les quatre populations étudiées de
S. plana. Les premiéres recrues sont apparues au prin-
temps et en été, & des périodes différentes selon les sta-
tions : avril (stations 1 et 4), mai (station 3), juillet (sta-
tion 2). Trois phases successives d’installation des lar-
ves ont pu étre mises en évidence (Bachelet, 1981), les
deux derniéres, apparues dans les prélévements benthi-
ques en juin-juillet puis en septembre, constituant deux
cohortes bien distinctes (fig. 4). Les densités maximales
de recrues atteignaient 174 (station 3) a4 1 780 ind./m?
(station 4) a la fin de I’été.

L’évolution comparée des densités des jeunes de
I’année et des adultes (individus agés d’un an et plus)
suggére une dynamique des populations fondamentale-
ment différente dans chaque population étudiée
(fig. 5).

La station 2 supportait une population a structure sim-
ple, composée uniquement d’individus du groupe O +
qui, aprés avoir atteint leur maxima numérique a
I’automne, disparurent totalement durant leur premier
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Tableau 1

Dét;}il des estimations de production annuelle par toutes les classes d’dge de Macoma baithica aux 3 stations d’échantillonnage. Les calculs ont été
réalisés selon deux mét.hodes (1, courbe d’Allen et 2, somme des pertes), auxquelles se référent les indices. E = élimination; P, et P = moyennes
des productions somatique et totale calculées selon les deux méthodes. Unités : productions en g (poids sec sans cendres) /m?/an, rapports P/B en

annéel.

Summary of annual production estimates by all age classes of Macoma balthica at the 3 sampling stations. Computations performed according to
two methods (1, Allen’s curve and 2, removal-summation method), to which the indices refer. E = elimination; P, and P = means of the somatic
and total productions computed according to both methods. Units : production in g (ash-free dry weight) /m*/year, P/B ratios in year:*.

Production somatique (Pp) Production” Production totale (P)
Biomasse Classes gonadique
annuelle d’age méthode 2 méthode 1 méthode 1
moyenne
Stations B E P,, P, P =Py + P,
1 5,403 0+ - 0,101 0,136 - 0,136
1+ — 1,008 0,111 0,169 0,280
2+ - 0,622 0,765 0,403 1,168
3+ 1,996 0,739 0,279 1,018
4+ 0,090 0,333 0,164 0,497
5+ 0,159 0,013 0,124 0,137
Total 0,515 2,097 1,140 3,237
AB = 1,587
Py, = 2,102
P, = 2,099 F/B = 0,39 P =3.239;P/B = 0,60
2 0,611 0+ 0,006 0,150 - 0,150
1+ - 0,266 0,139 0,145 0,284
2+ 0,724 0,426 0,152 0,578
3+ 0,026 0,085 0,062 1,146
Total 0,490 0,799 0,359 1,158
AB = 0,376
Py, = 0,868
P, = 0,832; P,/B = 1,36 P = 1,192, B/B = 1,95
3 0,556 0+ 0,052 0,100 - 0,100
1+ 0,132 0,076 0,011 0,087
2+ 0,122 0,064 0,000 0,064
3+ . 0,069 0,070 0,023 0,093
4+ 0,305 0,105 0,019 0,124
5+ 0,079 0,064 0,003 0,067
Total 0,758 0,479 0,056 0,535
AB = 0,071
Py, = 0,829
P, = 0,654, P,/B = 1,18 P = 0,710; B/B = 1,28

hiver. La partie inférieure de la zone intertidale du Ver-
don, ot se situe cette population, est constituée sur une
trentaine de centimétres d’épaisseur d’un sable vaseux
trés fluide et instable qui ne permet pas le maintien
d’individus adultes, et ou peut seulement subsister une
population de juvéniles 4 effectif modéré, provenant de
larves issues de populations d’adultes localisées plus
haut sur I’estran,

Les stations 3 (phare de Richard) et 4 (Arcachon) ont
présenté une évolution similaire des populations de jeu-
nes et d’adultes, bien que la biomasse moyenne fiit plus
importante 2 la station 4. Les stocks d’adultes diminué-
rent réguliérement sans étre renouvelés par les popula-
tions de juvéniles qui, aprés un effectif maximal en
aofit, chutérent rapidement jusqu’en novembre. Les
populations durant I’hiver 1977-1978 n’étaient plus que
vestigiales.

A la station 1, le nombre de jeunes recrues a évolué
inversement a la densité des adultes (fig. 4 et 5). D’un
effectif stable, supérieur 4 700 ind./m? jusqu’en juillet,

la population adulte chuta brusquement a partir du
mois d’aoiit pour une cause encore mal élucidée (la lon-
gévité maximale de 524 6 ans de cette espéce n’étant pas
alors atteinte par la majorité de la population qui com-
prenait une forte classe 2+, I'idée d’une mortalité
naturelle peut &tre écartée; diverses hypothéses peuvent
&tre émises, parmi lesquelles la possibilité d’une morta-
lité accidentelle par pollution chimique qui, n’intéres-
sant que les adultes, parait cependant improbable;
I’éventualité d’une exploitation par I’homme explique-
rait la persistance des jeunes). Alors que le stock
d’adultes subissait une réduction de 87 % de ses effec-
tifs entre juillet et février suivant, celui des jeunes, qui
atteignit sa densité maximale en aoiit, au moment ot les
individus plus 4gés commencérent a disparaitre, se
maintint par la suite avec un effectif de 500 a 1 000
ind./m?2. Ce phénomeéne de persistance du groupe O+,
concomitant a4 une réduction des effectifs d’adultes,
pourrait s’expliquer par une diminution des interac-
tions adultes-juvéniles, présentes dans les populations
naturelles de mangeurs de dépdts (Woodin, 1976).
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Figure 4

Histogrammes de fréquence des tailles (classes de 1 mm de longueur)
pour la population de Scrobicularia plana échantillonnée i la station
1 entre février 1977 et février 1978.

Size-frequency histograms (1 mm length groups) of the Scrobicularia
plana population sampled at station 1 from February 1977 to
February 1978.

A des types de stratégie démographique aussi distincts
ne peut correspondre qu’une extréme variabilité des
valeurs de production somatique (tableau 2) qui s’éche-
lonnent de — 0,72 (station 1) 4 6,38 g/m?/an
(station 4). Pour la station 1, les deux méthodes de cal-
cul donnent des résultats sensiblement voisins, forte éli-
mination et perte de biomasse s’équilibrant dans la pre-
miére méthode et conduisant 4 une valeur proche de
zéro, la seconde méthode menant 3 une valeur nette-
ment négative. Cette production négative est attribua-
ble 3 une chute de la biomasse individuelle (Aw;< 0)
relevée dans les classes d’4ge 2+ et 3+ 4 partir de juin-
juillet, qui améne les individus a un poids inférieur
(classe 3+) ou égal (classe 2+) durant P’hiver
1977/1978 & celui qui était leur un an auparavant. Cet
amaigrissement, dont les phénoménes reproducteurs ne
sont pas seuls responsables et qui va & I’encontre d’une
croissance linéaire continue observée pour ces classes
d’age (Bachelet, 1981), n’a pas été observé a Arcachon
o, aprés la ponte, les mémes classes d’age ont repris
leur développement pondéral (fig. 6). Cette reprise de
croissance a permis dans cette localité de compenser sur
le plan de la production somatique une élimination éle-
vée, quoique de moitié inférieure & celle de la station 1.
Les populations des stations 2 et 3 présentent quant a
elles une production somatique faible, respectivement
égale 4 0,62 et 0,26 g/m?/an, avec, dans le cas de la sta-
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Figure 5

Variations des densités de Scrobicularia plana aux quatre stations
d’échantillonnage : A, jeunes (classe 0+ ); B, adultes (classes 1+ et
plus).

Variations in the densities of Scrobicularia plana in the four sampling
stations : A, youngs (0+ class); B, adults (1 + and older classes).

tion 2, dont la population est mono-cohorte, un rap-
port P,/B de 5,69.

Durant I’année 1977, la reproduction s’est effectuée,
chez S. plana, en deux phases principales : février/avril
et juin/septembre dans l’estuaire de la Gironde,
janvier/février puis mai/juin 3 Arcachon (Bachelet,
1981). A I’exception de la population de la station 2,
constituée uniquement d’individus immatures, I’effort
de reproduction s’est avéré extrémement élevé dans les
trois autres populations (tableau 2), ainsi qu’en témoi-
gnent les pertes de poids importantes des classes adultes
durant les périodes de libération des gamétes, en parti-
culier pendant la phase estivale représentant 90 % de la
production gonadique (fig. 6). Malgré une production
somatique négative, la production totale 3 la station 1

200 —‘

Pokis sec sans cendres (mg)

Figure 6

Evolution saisonniére du poids sec sans cendres des classes d’age 0+
4 3+ des populations de Scrobicularia plana des stations 1 (lignes
continues) et 4 (tiretés).

Seasonal evolution of the ash-free dry weight of the 0+ to 3+ age
classes for the Scrobicularia plana populations from stations 1 (solid
lines) and 4 (dashed lines).
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Tableau 2

Détail des estimations de production annuelle par toutes les classes d*age de Scrobicularia plana aux 4 stations d’échantillonnage. Voir légende du

tableau 1 pour la signification des lettres et les unités.

Summary of annual production estimates by all age classes of Scrobicularia plana at the 4 sampling stations. See legend of Table 1 for letter

meanings and units.

Production somatique (Py) Production Production totale (P)
Biomasse Classes gonadique
annuelle d’age méthode 2 méthode 1 méthode 1
moyenne
Stations E ) Pg, P, Py =P + P,
1 33,075 0+ - 0,131 1,240 = 1,240
1+ 0,589 2,922 0,443 3,365
2+ 35,256 ~ 5,927 21,580 15,653
3+ 1,588 0,497 3,908 4,405
Total 37,302 - 1,269 25,931 24,663
AB = - 37,476
Py, = - 0,174
P, = - 0721;P,/B = - 0,02 P = 25210, P/B = 0,76
2 0,109 0+ 0,604 0,630 - 0,630
AB = 0,006
Pg, = 0610
P, = 0,620P/B = 5,69 P = 0,620;P/B = 5,69
3 1,601 0+ 0,145 0,164 - 0,164
1+ 0,537 0,464 0,539 1,003
2+ - 0,562 - 0,528 0,759 0,231
Total 0,120 0,099 1,299 1,398
AB = 0,302
Py, = 0422
P, = 0261;P,/B = 0,6 P = 1,559;P/B =097
4 9,649 0+ 2,923 3,348 - 3,348
1+ 2,220 2,428 0,058 2,486
2+ - L179 0,105 0,909 1,014
3+ 4,139 0,207 4,650 4,856
4+ 6,594 2,248 0,284 2,533
Total 14,696 8,336 5,901 14,237
AB = - 10,276
Py, = 4,420
P = 6,378; P,/B = 0,66 P = 12,279, P/B = 1,27

s’éléve ainsi a4 25,21 g/m?*/an (P/B = 0,76). Dans la
population 3, la production gonadique est 5 fois plus
élevée que la production somatique, la somme des deux
valeurs donnant une production totale de 1,56
g/m?/an, soit un rapport P/B de 0,97. A la station 4, la
production gonadique représente environ seulement la
moitié de la production totale (12,28 g/m?/an, avec
P/B = 1,27).

DISCUSSION ET CONCLUSION

Influence des méthodes de calcul sur la production
somatique

Les deux méthodes employées pour évaluer la produc-
tion somatique des diverses populations étudiées (inté-
gration de la courbe d’Allen et méthode de la somme
des pertes) constituent des approches différentes du
concept de productivité, basées sur la croissance ou sur

la mortalité au sein d’une population. Ces deux métho-
des conduisent a des résultats identiques dans un cer-
tain nombre de cas (populations de Macoma balthica
des stations 1 et 2, de Scrobicularia plana de la station
2) ou différant seulement par un facteur de multiplica-
tion inférieur a 2 (populations de M. balthica de la sta-
tion 3 et de S. plana de la station 4). Lapchin et Neveu
(1980 a; 1980 b), comparant plusieurs méthodes de cal-

“cul de la production en se basant sur des modéles théo-

riques de population ou sur des populations réelles,
trouvent des écarts du méme ordre de grandeur pour la
production et concluent & une concordance raisonnable
des résultats entre courbe d’Allen et méthode de som-
mation des pertes. Dans la population de S. plana de la
station 1, I’écart entre les valeurs fournies par les deux
méthodes de calcul est plus important (selon un facteur
de 7,5) et parait étre lié directement a la forte perte de
biomasse de la population durant la période d’étude.

Ce facteur AB qui, il est vrai, influe peu sur la produc-
tion dans le cas de populations stables, a été fréquem-
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ment ignoré par des auteurs qui se sont limités & compa-
rer élimination (E) et production (calculée d’aprés la
courbe d’Allen, c’est-a-dire Py ). AB étant négligé, E y

" est assimilé a sz', Des rapports E/Pgl' sensiblement voi-

sins de ’unité ont ainsi été calculés pour diverses popu-
lations benthiques (Burke, Mann, 1974; Klein et al.,
1975; Salzwedel, 1980; Ansell, Lagardére, 1980). Or
cette égalité entre E et P, n’est théoriquement applica-
ble que sur la durée de vie d’une cohorte ou, pour une
population, sur un court intervalle de temps pendant
lequel toutes les cohortes sont présentes en nombres
équivalents (Ansell ef al., 1978). En pratique, les popu-
lations naturelles étant généralement composées de
cohortes a effectifs inégaux et étant parfois instables
sur le plan de leur biomasse, le rapport P, /E peut
s’éloigner plus ou moins de I'unité. Une inégalité
P, > E traduit une augmentation de la biomasse
d’une population, I'inégalité inverse (E > P;) étant la
conséquence d’une perte de biomasse (Ansell e al.,
1978). Un cas typique ot E > Py, a été parfaitement
illustré par Evans (1977) pour une population instable
de Cardium edule dont I’extinction quasi compléte
durant les deux années ot elle a été suivie s’est traduite
par une élimination 10 fois supérieure a la production.

Un phénoméne semblable s’est produit dans la popula-
tion de S. plana suivie A la station 1 de I’estuaire de la
Gironde, ot la biomasse a chuté de 58 g/m? en février
1977 4 9 g/m? en février 1978, cette évolution se tradui-
sant par une forte élimination (37,30 g/m?*/an) et une
production somatique négative P, = — 1,27
g/m*/an). Dans cette population, le calcul de la pro-
duction somatique par I’une ou Pautre des méthodes
utilisées conduit dans les deux cas 3 une valeur négative
dont il est nécessaire de rechercher la signification.

L’examen des structures démographiques présentées
pour les populations de la station -1 (fig. 2 et 4)
dénonce, pour les classes d’dge 1+ et suivantes, des
fluctuations de densité non négligeables entre deux
échantillonnages consécutifs. Des augmentations anor-
males de densité d’un mois sur ’autre sont ainsi rele-
vées pour la population de M. balthica en février 1978,
et pour celle de S. plana en mai 1977 (suite aux faibles
densités du mois précédent), d’ou des estimations de
I’élimination négatives dues a des AN; < 0. Bien qu’il
existe une possibilité de migration horizontale chez ces
espéces (Swennen, 1969; Swennen, Ching, 1974), une
augmentation temporelle des effectifs est plutdt attri-
buable & un artefact lié & la technique d’échantillon-
nage. Les calculs de production ont en effet été réalisés
a partir de prélévements uniques de 0,25 m?. Or la dis-
tribution spatiale de M. balthica et S. plana obéit, aux
densités relevées, a une répartition de type contagieux
tendant & se faire au hasard a ’intérieur des agrégats
(Hughes, 1970 a; Bachelet, 1979). Bien que les préléve-
ments aient été effectués dans les taches, repérables a
basse mer par les traces de siphons, la sur-dispersion
des organismes a pu étre a 'origine d’un biais dans
I’échantillonnage, notamment pour la population de
S. plana de la station 1 en avril 1977. L’estimation de la
production en suivant rigoureusement les effectifs des
diverses cohortes mois par mois est donc davantage

biaisée par la technique d’échantillonnage employée
que si elle avait été réalisée & partir d’une fonction

moyenne de mortalité lissant les hétérogénéités spatia-

~les. Dans le cas des S. plana de la station 1, il y a toute-

fois décroissance réguliére du stock d’adultes dans les
échantillons & partir du mois de mai, d’oli une probable
disparition réelle de ce stock, ainsi qu’il a été mentionné
précédemment, non attribuable entiérement a la métho-
dologie de prélévement.

Hormis ces problémes d’échantillonnage, une produc-
tion négative peut revétir une signification écologique
véritable. Les cas relevés par Wolff et de Wolf (1977)
pour Macoma balthica et par Warwick et al. (1978)
pour Echinocardium cordatum dans lesquels P, < 0
sont le fait de populations vieillissantes ou aucun recru-
tement récent n’est survenu (Warwick, 1980). Les
populations suivies dans cet article montrent des exem-
ples ou, méme en présence d’un recrutement, la pro-
duction somatique peut étre négative. C’est le cas avec
la méthode basée sur les accroissements pondéraux
(méthode 1) en présence de Aw, < 0, ou avec la
méthode de la somme des pertes (méthode 2), lorsque se
produit une forte chute de biomasse, supérieure en
valeur absolue a I’élimination, provoquée par un amai-
grissement continu de tous les individus de la popula-
tion (S. plana, station 1).

Dans I’ensemble, les valeurs de production somatique
calculées selon les deux méthodes (P, et P,,) ne diffé-
rent pas significativement pour une population donnée,
D’autre part, chacune des techniques ne conduit sans
doute qu’a une valeur approchée de la valeur réelle, La
moyenne des deux valeurs obtenues pour chaque popu-
lation (}_’g) représente donc probablement une estima-
tion satisfaisante de la production somatique.

Influence de I’introduction de P, sur I’estimation de P

L’un des biais introduit dans les estimations de produc-
tion chez les Mollusques est 1a non prise en compte de la
composante matrice organique de la coquille, Dame
(1976) trouve ainsi que 30 % de la biomasse énergéti-
que chez Crassostrea virginica est sous cette forme. La
décalcification préalable des coquilles permet d’incor-
porer cette biomasse dans I’estimation de la produc-
tion, les protéines du test ne représentant toutefois,
chez Scrobicularia plana, qu’un pourcentage négligea-
ble de la production somatique, 1,3 4 1,5 % d’aprés
Hughes (1970 b).

Dans la plupart des cas, les méthodes traditionnelles de
calcul de la production, basées sur des variations de
biomasse et d’effectifs, ne permettent par ailleurs que
I’évaluation de la production somatique d’une popula-
tion, la détermination de la production gonadique
nécessitant au moins la connaissance de la période de
ponte de ’espéce. Or la contribution de I'effort de
reproduction dans la production totale peut constituer
une part importante de celle-ci. Griffiths (1981) évalue,
chez Chromomytilus meridionalis, cette proportion a
97 % pour des individus d’une taille de 100 mm. Au
niveau des populations, Hibbert (1977) et Rodhouse
(1979), pour ne citer que des travaux s’intéressant aux
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bivalves, mentionnent des productions gonadiques éga-
les 4 46 % de la production totale. Dans les trois popu-
lations de Macoma balthica étudiées ici, la production
gonadique représente 35 % (station 1), 30 % (station 2)
et 8 % (station 3) de la production totale, proportions
rappelant celles signalées par Salzwedel (1980) dans
deux populations de Tellina fabula en Mer du Nord
(8 et 31 %). Dans la population de S. plana de la sta-
tion 4, P, est égale a 48 % de P, valeur proche de celles
trouvées par Hughes (1970 b) chez la méme espéce (24
et 52 %). Les études qui n’incorporent pas ’effort de
reproduction dans les bilans de flux énergétique peu-
vent donc considérablement sous-estimer la capacité
productive d’une population et donc le taux de renou-
vellement de la biomasse.

Comparaison des valeurs de production pour des popu-
Iations d’une méme espéce

Un large éventail de valeurs de production a été relevé
pour le macrobenthos marin (voir les revues d’ Ansell et
al., 1978, et de Robertson, 1979). Pour les espéces
concernées dans cet article, les productions calculées

Tableau 3

pour les populations intertidales de Vestuaire de la
Gironde et du Bassin d’Arcachon s’insérent dans
I’échelle des valeurs trouvées par d’autres auteurs chez
les mémes espéces (tableau 3). La variabilité relative-
ment importante de ces valeurs est le reflet de
I'influence de divers paramétres dont les plus détermi-
nants sont a priori le taux de croissance et la structure
des populations. Les vitesses de croissance sont directe-
ment liées & la qualité et & la quantité des ressources
nutritives disponibles, elles-mémes fonction, dans le
domaine intertidal et pour une localisation donnée, du
niveau par rapport 4 la marée, et au régime thermique
des eaux. Si les apports nutritifs sont difficiles a éva-
luer, ’influence du paramétre température est plus aisé-
ment quantifiable, Or, en dépit d’une corrélation statis-
tiquement significative entre la vitesse de croissance et
la latitude chez Macoma balthica (Bachelet, 1980),
I’ensemble des données du tableau 3 ne permet pas de
mettre en évidence un lien net entre la température
(supposée fonction de la latitude) et-la quantité de
matiére organique produite par diverses populations de
M. balthica et de Scrobicularia plana. En outre, a taux
de croissance égal, cas des quatre populations de

(;omparaison de données publiées sur les productions annuelles (en g poids sec sans cendres/m?/an) et les rapports P/B dans différentes popula-
tions c_le Macoma balthica et de Scrobicularia plana, rangées par ordre de latitude décroissante, P, = production somatique, P, = production
gonadique, P = production totale (= P, + P;), B = biomasse moyenne annuelle.

Cqmparison of published data on annual productions (in g ash-free dry weight /m?*/year) and P/B ratios in different populations of Macoma bal-
thica and Scrobicularia plana, ranked according to decreasing latitude. P, = somatic production, P, = gonadal production, P = total produc-

tion(= P, + P), B = mean annual biomass.

Nombre

de classes _
Localisation géographique d’age P, P,/B P, P P/B  Auteurs
Scrobicularia plana
Conway Bay, N. Galles, station haut estran 4 2,97a 0,68 0,942 3,912 (0,90> Hughes (1970 a et b)
Conway Bay, N. Galles, station bas estran 3-5 13,412 0,29 14,308 27,712 (,61° Hughes (1970 a etb)
Estuaire de la Lynher, Angleterre 9 0,48 0,22 - — - Warwick et Price (1975)
Estuaire de la Gironde, station 1 4 - 0,72¢ - 0,02¢ 25,93 25,21¢ 0,76¢ cette étude
Estuaire de la Gironde, station 2 1 0,62¢ 5,69¢ 0,00 0,62¢ 5,69¢ cette étude
Estuaire de la Gironde, station 3 3 0,26¢ 0,16¢ 1,30 1,56  0,97¢ cette étude
Bassin d’Arcachon, station 4 5 6,38 0,66° 5,90 12,28 1,27¢ cette étude
Etang du Prévost, Méditerranée, station X 2 81,054 3,68 - - - Mayere (1979)
Etang du Prévost, Méditerranée, station 16 1 6,544 4,99 - — - Mayére (1979)
Etang du Prévost, Méditerranée, station 7 1 4,644 2,28 - - - Mayére (1979)
Macoma balthica
Askd, Suéde 5 - 4,35 - - - Ankar (1980)
Estuaire de 1’Ythan, Ecosse 6 2,214 2,07 - - - Chambers et Milne (1975)
Baie de Kiel, Allernagne ? - 2,01 - - - Worthmann (1976)
Golfe de Gdansk, Pologne 12 3,3 0,37 - - - Ostrowski (1976)
Estuaire de ’'Humber, Angleterre, bas estran 5 2,61d 0,75 - - - Jones et Ratcliffe (1979)
Estuaire de ’Humber, Angleterre, haut estran 5 5,034 2,92 - - - Jones et Ratcliffe (1979)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station A 3,40 1,93 - - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station B 0,95 1,00 - - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station D 1 0,07 0,30 - - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station C - 0,74 - 0,25 - - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station E 0,15 1,08 - - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Grevelingen, Holl., station F 0,01 1,00 — - - Wolff et de Wolf (1977)
Estuaire de la Lynher, Angleterre 6 0,31 0,91 - - - Warwick et Price (1975)
Estuaire de la Gironde, station 1 6 2,10¢ 0,39¢ 1,14 3,24¢  0,60¢ cette étude
Estuaire de la Gironde, station 2 4 0,83¢ 1,36¢ 0,36 1,19¢  1,95¢ cette étude
Estuaire de la Gironde, station 3 6 0,65¢ 1,18¢ 0,06 0,71¢  1,28¢ cette étude -
Petpeswick Inlet, Nlle Ecosse, Canada 3 0,464 1,53 - - - Burke et Mann (1974)

a) conversion effgctuée de calories en grammes, selon I’équivalence donnée par Hughes (4,475 kcal/g); b) calculés d’aprés les données de Hughes
(1970 b : Appem.ixx 1); c) valeurs moyennes obtenues par combinaison de 2 méthodes de calcul; d) valeurs données en g poids sec (PS) par les
auteurs, converties en g poids sec sans cendres (PSSC) d’aprés la relation établie par Lappalainen et Kangas (1975) pour M. balthica :

PSSC = 0,248, PS°%47,

a) converted from calories to grams, according to the equivalence given by Hughes (4,475 kcal/g); b) computed from data in Hughes (1970 b :
Appendgx 1); ¢) average values obtained by combination of two computation methods; d) values given in g dry weight (DW) by the authors, con-
verted in g ash-free dry weight (ADW), according to the relation asserted by Lappalainen and Kangas (1975) Jor M. balthica :

ADW = 0,248. DWW,
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Relation entre le rapport P/B (P = production totale annuelle;
B = biomasse moyenne -annuelle) et I’dge (t) pour les populations
étudiées de Macoma balthica (3 gauche) et de Scrobicularia plana (2
droite), aux stations 1 (points), 2 (triangles), 3 (carrés) et 4 (losanges).
Les lignes de régression sont décrites par les équations : P/B = 2,649
t985 (r = — 0,753, P < 0,01) pour M. balthica, et P/B = 2,740
998 (r = — 0,620, P < 0,05) pour S. plana.

Annual turnover ratio P/B (P = annual total production;
B = annual mean biomass) in relation to age (1) for Macoma bal-
thica (left) and Scrobicularia plana (right) populations at stations 1
(points), 2 (triangles), 3 (squares).and 4 (lozenges). The regression
lines are described by the equations: P/B = 2.649 (98¢
(r = — 0.753, P < 0.01) for M. balthica, and P/B = 2,740 19%¢
(r = — 0.620, P < 0.05) for S. plana.

S. plana (Bachelet, 1981) et des M. balthica des sites 2
et 3 (Bachelet, 1980), les productions différent parfois
considérablement pour une méme espéce, de méme que
les rapports P/B.

La variabilité intraspécifique du rapport P/B des popu-
lations est liée au cycle biologique de I’espéce (nombre
de générations annuelles, structure en Age et en taille
des populations). Une corrélation négative significative
a ainsi été mise en évidence entre les valeurs du rapport
P/B et la longévité de divers invertébrés aquatiques
(Zaika, 1970; Lévéque er al., 1977; Robertson, 1979).
De forts rapports P/B chez S. plana (stn. 2 de Pestuaire
de la Gironde, populations méditerranéennes de
Mayére, 1979) sont relevés dans des populations mono-
cohortes et sont évidemment atypiques de I’espéce du
fait de sa longévité et des rapports P/B plus forts dans
les jeunes classes d’age que chez les individus plus vieux
(fig. 7). Les différences de valeur entre rapports P/B ne
sont pas toutefois systématiquement liées au nombre de
classes d’dge présentes (tableau 3), mais doivent &tre
interprétées en fonction de I'importance respective de
chacune de ces derniéres  I’intérieur des populations.

ment de 3 a 5 classes d’age, leur étendue de variation = -

Ainsi, alors que les valeurs des rapports P/B sont relati-
vement homogénes (P,/B = 040,7; P/B = 0,64 1,3)
pour des populations de S. plana composées typique-

chez M. balthica (Pg/l—B = 0,25 4 4,35) refléte des diffé-
rences dans la structure en age des populations. Par
exemple, la population de' M. balthica étudiée par
Burke et Mann (1974) en Nouvelle-Ecosse, posséde un
P,/B de 1,53 pour 3 classes d’4ge, alors que Chambers
et Milne (1975) citent, pour celle d’un estuaire écossais,
riche de 6 4 7 classes d’4ge, un P/B supérieur (2,07).
Cette différence provient d’une dominance des groupes
0+ et 1+ en Ecosse, et des classes 1+ et 2+ dans la
population du Canada. Un autre exemple est fourni par
Wolff et de Wolf (1977) qui citent une population de
M. balthica A P,/B élevé (1,93) dans leur station A, oul
s’est produit un fort recrutement de jeunes, alors que
ces auteurs dénombrent 11 classes d’dge. Le rapport
Pg/§ extrémement fort pour ’espéce (4,35), relevé par
Ankar (1980) en Mer Baltique, est attribuable 4 une
dominance considérable des juvéniles, qui atteignent
une densité de 80 000 ind./m? lors de leur installation
estivale sur le sédiment.

Ainsi que I’ont souligné divers auteurs (par exemple
Warwick, 1980), les différences de valeurs observées
entre populations d’une méme espéce sont donc en
grande partie attribuables & une structure en classes
d’age différente, des populations composées d’indivi-
dus jeunes ayant, a biomasse égale, des taux de produc-
tivité plus élevés que des populations 4 dominance de
classes dgées. On peut remarquer & ce sujet que les
courbes de la figure 7 ne sont valables, en toute rigueur,
que pour des individus 4gés d’au moins une année, les
techniques d’échantillonnage des trés jeunes stades
étant encore imparfaites et conduisant & une sous-
estimation de leur taux de renouvellement de la bio-
masse.

L’ensemble des valeurs du rapport P/B relevées dans
cette étude se situe dans les intervalles mentionnés par
Ansell et al. (1978) pour le macrobenthos des eaux
boréales et tempérées du Nord, & savoir 0,30 a 4,25.
Outre les biais introduits par I'utilisation de différentes
méthodes de calcul de la production, l’importante
variabilité des rapports P/B, méme pour une espéce
donnée (tableau 3), suggére que les comparaisons de
productivité entre diverses espéces doivent &tre réalisées
avec prudence et qu’elles ne peuvent étre conduites,
dans le cas d’une espéce donnée, que pour des popula-
tions a structure d’age similaire, ce qui implique une
connaissance minimale du cycle biologique des espéces.
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