
__ ------------------------------O-C-E-Â-N-O-L-O-G-I-C-A-A-C-T-A--1-99-1 __ -_V_O_L_. 1_4 __ -_N_o~3 ~~ __ _ 

Contraintes du milieu ~ 
sur les populations Donax trunculus 

Donax venustus 
Côte atlantique marocaine 
Distribution géographique 

Hydrodynamisme de Donax trunculus L. 
et Donax venustus Poli Donax trunculus 

Donax venustus 
Moroccan Atlantic coast 

Geographical distribution 
Hydrodynamism du littoral atlantique marocain 

RÉSUMÉ 

ABSTRACT 

Jacques GUILLOU a et Abdellatif BAYED b 

a Centre National de la Recherche Scientifique, Laboratoire d'Océanographie 
Biologique, Université de Bretagne Occidentale, 6 avenue Le Gorgeu, 
29287 Brest cedex, France. 

b Institut Scientifique, Université Mohammed V, Département de Zoologie et Éco
logie Animale, B.P. 703, Rabat-Agdal, Maroc. 

Reçu le 22/05/90, révisé le 01/10/90, accepté le 16/10/90. 

Les populations de Donax trunculus et Donax venustus sont échantillonnées le 
long du littoral atlantique marocain de Tanger à Tarfaya (cap Juby) en 1986 et 
1987. La répartition géographique de l'espèce dominante D. Vtrunculus apparaît 
largement influencée par l'hydrodynamisme lié aux houles. Ce phénomène se 
révèle conditionné par le degré d'inclinaison des fonds subtidaux au niveau de 
l'avant-côte en deçà d'une profondeur limite correspondant à l'isobathe de 30 m. 
Un modèle de distribution est établi en fonction de ce paramètre. Au-dessous 
d'une valeur-seuil de 2 km les plages n'hébergent pas de Donax. Les densités 
maximales relevées sur l'ensemble des sites restent peu élevées et suggèrent le 
rôle de «facteur limitant» de l'instabilité hydrodynamique. 
L'analyse de la distribution de Donax venustus révèle l'intervention du facteur cli
matique. Cette espèce apparaît uniquement sur les estrans soumis à une nette 
influence des vents alizés. L'explication peut être attribuée au caractère 
relativement sténotherme d'une espèce à affinité subtidale, les écarts thermiques 
étant atténués dans ces secteurs en raison du phénomène d'upwelling. 

OceanologicaActa, 1991.14,3,291-298. 

Distributions of Donax trunculus L. and Donax venustus Poli along 
the Moroccan Atlantic coast as related to environmental factors. 

Populations of Donax trunculus and Donax venustus were sampled along the 
Moroccan Atlantic coast from Tanger to Tarfaya (Cape Juby) in 1986 and 1987. 
AIl the investigated beaches are surf-exposed and belong to the dissipative sys
tem. The geographical distribution of the dominant species D. trunculus 
appears to be obviously influenced by sweIl-related hydrodynamics. This phe
nomenon is controlled by the slope on the nearshore side of a cri tic al 30 m 
depth, and can be expressed in terms of the distance from the coast of the cor
responding isobath. A model of adult density distribution is based on this para
meter. Wh en the distance in question is less than 2 km, Donax are absent. The 
maximal densities observed are on the whole weak and suggest the limiting 
function of this hydrodynamic instability. 
Analysis of the geographical distribution of D. venustus also suggests a climatic 
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influence, the occurrence of this species on the shore being correlated with 
intensity of the trade winds. The explanation is to be found in the relative 
therrny of a species with subtidal affinity, the temperature range being reduced 
these upwelling areas. 

Oceanologica Acta, 1991. 14,3,291-298. 

INTRODUCTION 

L'étude de l'écosystème des plages de sables fins de la côte 
atlantique marocaine a débuté en 1981 à Mehdia dans la 
région de Rabat (Bayed, 1982). La relative abondance du 
mollusque bivalve Donax trunculus a permis une analyse 
détaillée de sa dynamique de population (Bayed et Guillou, 
1985). Ces travaux s'intègrent dans le cadre général des 
études déjà réalisées sur cette espèce en Atlantique, sur les 
côtes charentaises (Faure, 1970), en baie de Douarnenez 
(Guillou et le Moal, 1980), A l'île d'Oléron (Ansell et 
Lagardère, 1980), et en Méditerranée, sur les côtes fran
çaises (Massé, 1971, 1972 ; Amouroux, 1974 ; Bodoy et 
Massé, 1978 ; Ansell et Bodoy, 1979) et algériennes 
(Moueza, 1972 ; Moueza et Chessel, 1976; Ansell et al., 
1980a). 

Les résultats obtenus à Mehdia montrent une stratégie de 
recrutement et de croissance originale chez cette popula
tion en situation moyenne dans son aire de distribution 
géographique. La ségrégation entre juvéniles et adultes, 
inverse de celle observée en baie de Douarnenez, laisse 
entrevoir que les fluctuations climatiques ainsi que l'inten
sité de l 'hydrodynamisme jouent un rôle important. De 
nombreux travaux, réalisés en particulier au niveau de 
l'écosystème sud-africain, ont déjà mis en évidence 
l'influence de ce dernier facteur sur les peuplements des 
plages et notamment les populations de Donax 
(MacLachlan, 1983, 1988 ; MacLachlan et Hesp, 1984 ; 
Brown et MacLachlan, 1990). 

Ceci a motivé, dès 1985, une extension de l'étude à 
l'ensemble du littoral atlantique marocain, de Tanger (cap 
Spartel) à Tarfaya (cap Juby). Sur ces plages soumises dans 
leur ensemble à un fort hydrodynamisme et à de larges 
variations climatiques, les fluctuations d'abondance des 
deux espèces dominantes de mollusques, Donax trunculus 
et Donax venustus, soulignent l'impact des facteurs abio
tiques au niveau de leur répartition spatio-temporelle. 
L'influence de ces facteurs est analysée ici, dans un pre
mier temps sur le plan géographique, par le biais des distri
butions quantitatives des deux espèces. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Les espèces 

Donax trunculus L. : Cette espèce atlantico-méditerranéen
ne (Ansell et Lagardère, 1980), signalée jusqu'en Mer 
Noire, est largement répandue sur les plages du littoral 
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nord-est atlantique. Sa répartition s'étend en effet de la 
de Douarnenez, limite nord de cette espèce 
(Guillou et Le Moal, 1980), jusqu'au Sénégal (Fischer 
al., 1981). elle est typiquement intertidale en Atlantique 
limitée à l'infralittoral superficiel en Méditerranée (Massé, 
1971 ; Amouroux, 1974; Salas, 1987). 

Donax venustus Poli: celle-ci est également aUantlco'
méditerranéenne (Pasteur-Humbert, 1962 ; Ansell 
Lagardère, 1980). Elle ne pénètre pas la sous-provo 
tempérée chaude lusitanienne puisqu'elle ne dépasse 
Huelva (Salas, 1987), frontière reconnue entre les s 
provinces lusitanienne et méditerranéenne 
1978). Elle occupe l'ensemble de la province subltrotJ1C~llt 
(ou province tropicale externe) de Gibraltar au cap 
elle est essentiellement infralittorale, colonisant peu 
plages atlantiques, tandis qu'en Méditerranée elle prend 
relais de D. trunculus avec la profondeur croissante 
(Amouroux, 1974; Salas-Casanova, 1987). 

Les deux espèces, caractéristiques des milieux à haute 
énergie, ont une éthologie alimentaire de type suspensivore 
(Ansell, 1983). D'autre part, de taille moyenne inférieure à 
celle de D. trunculus, mais doté d'un pied encore plus . 
sant, D. venustus démontre une plus grande vivacité à 
réenfouir dans le sédiment (observation personnelle). 

Le milieu 

Le secteur d'étude s'étend entre les parallèles de Tanger 
nord et Tarfaya au sud, soit sur 8° de latitude (fig. 1). 
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Figure 1 

Localisation des sites étudiés (flèches) le long de la côte atlantique 
marocaine. . 
Location of the sampling sites (arrows) along the Moroccan AtlantlC 

coast. 
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Tableau 

Principales caractéristiques granulométriques, topographiques, climatiques et densités de Donax dans les sites classés selon le gradient 
latitudinal. 
Main characteristics of the sites classified according to the latitudinal range: granulometly (median of the saturated zone, trask index), 
topography (beach width and slope), air temperature, rainfall, trade winds (frequency, speed), density ofDonax. 

GRANULOMETRIE 
DU SEDIMENT TOPOGRAPHIE TEMPERATURES 

PLUVIOMETRIE 
VENTS ALIZES DENSITES ~ 

(zone de DE L'ESTRAN AIR SECTEURS N à NE ADULTES 
saturation) 

1 Indice Largeur 1 Maximum 1 Minimum Moyenne Fréquence 1 Vitesse Donax 1 Donax 

PLAGES 
Médiane 1 de coef. 95 1 Pente annuel 1 annuel annuelle annuelle 1 moyenne trunculus 1 venustus 

1 Trask 1 1 totale 1 annuelle 1 
(Ilm) 1 (m) 1 (%) ( OC) 1 ( OC) (mm) 1 (mis) (N/m 2 

) 1 (N/m 2 ) 

-----1 1-- ----1------ ._------- -----1----- ---------1-------
1 1 

Tanger (TG) 190-210 1 1.20 42 1 4.0 21.7 
Asilah (AS) 210-270 1 1.22 158 1 1.2 21.2 
Houlay Bou 1 1 

Selham (HB) - 1 - 20 1 6.0 21.3 
Hedhia (HR) 250-290 1 1.23 111 1 2.4 22.3 
Azemmour (AZ) 190-230 1 1.20 173 1 1.4 20.8 
Essaouira (ES) 170-220 1 1.18 179 1 1.2 19.8 
Agadir (AG) 190-230 1 1.21 170 1 1.3 23.4 
Hassa (HS) 270-370 1 1.24 114 1 2.2 22.3 
Hii-hleft (HR) 250-330 1 1.25 140 1 1.4 21.3 
Tan Tan (TT) 230-270 1 1.50 45 1 6.0 23.3 
Khnifiss (KH) 180-200 1 1.14 197 1 1.3 22.5 
Tarfaya (TF) 170-180 1 1.15 139 1 1.9 21.8 

1 1 

Le trait de côte relativement rectiligne, interrompu par la 
chaîne du Haut-Atlas, possède une orientation générale de 
nord-nord-est à sud-sud-ouest. L'ensemble du littoral est 
largement exposé aux houles qui montrent un caractère sai
sonnier : en été, elles sont orientées de secteur nord-ouest à 
nord-nord-ouest tandis qu'en hiver elles sont de secteur 
sud-ouest à sud-sud-ouest.La principale caractéristique cli
matique des côtes étudiées réside dans la circulation des 
vents alizés de secteurs nord à nord-est qui soufflent donc 
selon une direction plus ou moins parallèle à la côte. Leur 
régime est cyclique: ils sont faibles en hiver, se dévelop
pent à partir du printemps, s'intensifient en été et régres
sent en automne. Les alizés engendrent des remontées 
d'eaux froides, désignées plus généralement upwellings, 
qui constituent le caractére hydrologique majeur de cette 
région. Leur durée et leur intensité dépendent de la fré
quence et de la vitesse des vents alizés, un décalage d'envi
ron trois heures ayant été ainsi observé entre le renforce
ment du vent et les effets en surface de l'upwelling tels que 
la diminution de la température et l'émergence des sels 
nutritifs (Grall et al., 1982). On distingue classiquement, 
entre Tanger et Tarfaya, deux principales zones de remon
tées d'eaux froides (Furnes tin , 1959 ; Belvèze, 1984). La 
première est localisée entre Safi et le cap Ghir ; la seconde 
débute entre Sidi Ifni et Tan Tan et se poursuit au-delà de 
Tarfaya.Dans la baie d'Agadir, les vents soufflent de l'est 
ou de l'ouest selon une direction privilégiée dictée par 
l'orientation de la plaine du Souss, emprisonnée entre les 
chaines montagneuses du Haut-Atlas et de l' Anti-Atlas. De 
ce fait l'upwelling est pratiquement absent de la baie.Les 
moyennes mensuelles des températures de l'air sont éta
blies sur une période de 10 ans aux différentes stations lit
torales ou extraites d'études climatologiques (Delannoy, 
1973). Les moyennes annuelles des maximales (tab.) 
varient entre 20°C (Essaouira) et 23°C (Agadir), alors que 
les minimales moyennes oscillent entre 12°C (Rabat) et 

1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

1 

1 

1 

1 

1 

1 
1 

1 1 
13.5 748 29 1 8.9 8 1 0 
12.5 700 45 1 3.3 5 1 < 1 

1 1 
12.5 660 45 1 3.3 0 1 0 
12.6 621 129 1 11. 7 20 1 0 
13.3 367 446 1 9.6 44 1 20 
14.5 270 575 1 12.1 36 1 3 
13.2 227 7 1 2.6 32 1 0 
14.8 178 66 1 4.2 5 1 0 
16.2 130 125 1 7.0 15 1 0 
15.0 88 606 1 15,0 0 1 0 
15.7 31 670 1 14.3 1 1 106 
16.5 31 734 1 13.7 1 1 1 

1 1 

16°C (Sidi Ifni). L'amplitude thermique annuelle, inverse
ment proportionnelle à l'intensité des vents alizés, est de 
l'ordre de SoC dans les localités où les upwellings sont 
dominants et peut atteindre 10°C dans les autres sites. 

Stratégie d'échantillonnage 

Sur cette vaste étendue de côte douze plages ont été sélec
tionnées. Leur présélection est fonction de plusieurs fac
teurs : gradient latitudinal, hydroclimat (présence éventuel
le d'upwelling), géomorphologie locale (configuration de 
la côte, présence d'une jetée, d'une barrière rocheuse, 
proximité d'un oued), topographie (évaluation de la pente 
et de la largeur de l'estran), granulométrie (mesurée à diffé
rents niveaux de l'estran).Sur chacune des plages, une 
prospection est réalisée selon une radiale-type d'une cen
taine de mètres de large et perpendiculaire au rivage, où les 
stations sont réparties selon le gradient bathymétrique. Le 
prélèvement unitaire est effectué à la bêche et représente un 
carré de 25 cm de côté. Un échantillonnage aléatoire de 
huit prélèvements au minimum est réalisé à chaque station. 
Dans la partie inférieure de l'estran cette technique se révè
le inappropriée en raison du déferlement constant. La 
bêche est alors remplacée par un carottier de douze centi
mètres de diamètre. Les prélèvements, au nombre de vingt 
par station, sont tamisés sur maille de 1 mm et fixés au for
mol à 8 %. Des échantillons de sédiment pour analyse gra
nulométrique ainsi que des mesures de la température de 
l'eau à basse-mer sont également réalisés. Ces mesures, 
toujours effectuées à la même heure, sont donc compa
rables. D'autre part, intensité et fréquence des vents sont 
prises en compte, afin d'estimer l'impact climatique des 
alizés par le biais de l'upwelling. Ces deux grandeurs sont 
disponibles aux stations météorologiques littorales du 
réseau national. L'échantillonnage, réalisé en automne, a 
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du être réparti, en raison des distances, sur deux années 
consécutives : octobre 1986 pour les localités au nord 
d'Agadir et novembre 1987 pour celles situées au sud. 
Les principales caractéristiques des sites sont regroupées 
dans le tableau. 

RÉSULTATS 

Dans l'optique d'une analyse comparative des sites, une 
homogénéisation des données doit être effectuée. En effet, 
les densités globales de D. trunculus comme celles de 
D. venustus peuvent se trouver largement influencées par 
les recrutements annuels, phénomènes saisonniers diffi
ciles à appréhender en raison du caractère ponctuel des 
campagnes. Les résultats exposés tiennnent donc essentiel
lement compte des valeurs relatives aux adultes, distingués 
des juvéniles sur la base des structures démographiques, et 
dont les variations de densités sont plus représentatives car 
réparties sur plusieurs classes d'âge et donc sur plusieurs 
années. 
Le gradient bathymétrique, dans ce contexte d'instabilité 
hydrodynamique, apparaît également comme une source de 
variations des densités (Leber, 1982), l 'hétérogénéité étant 
accentuée par des phénomènes de ségrégation spatiale 
intraspécifique ou de migrations (Amouroux, 1974 ; 
Ansell, 1983 ; Bayed et Guillou, 1985 ; Donn et al., 1986 ; 
Guillou et Le Moal, 1980). Afin d'y pallier et traduire 
l'adaptation optimale de l'espèce à son milieu, chaque 
plage est caractérisée par la station où les adultes sont les 
mieux représentés (tab.). 
Les données ainsi standardisées ne font pas apparaître de 
corrélation entre les densités d'adultes de Donax et le gra
dient latitudinal représenté par le classement des sites. 
Cependant, une nette réduction des densités de D. 
trunculus est notée en direction du sud à partir de la plage 
de Mirhleft. 
Dans un second temps les densités sont confrontées avec 
les facteurs du milieu regroupés dans le tableau. Il en res
sort qu'aucun des facteurs considérés ne permet d' expli
quer l'ensemble des variations observées dans l'abondance 
des deux espèces. Cependant, les plages à forte pente révè

lent une quasi absence de Donax. Bien qu'elle ne constitue 
pas un critère explicatif de l'ensemble des fluctuations 
observées, une forte pente de l'estran reflète l'instabilité et 
suggère donc le rôle prépondérant de l 'hydrodynamisme 
dans le contrôle des densités. Ceci implique la recherche 
d'un paramètre plus globalement représentatif de cette 
instabilité . 

Hydrodynamisme et distribution des Donax 

Mesure de l' hydrodynamisme 

Sur la côte atlantique marocaine, l 'hydrodynamisme est 
principalement sous la dépendance de la houle. Les cou
rants de marées y sont en général relativement faibles, de 
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l'ordre de 10cmls (Hemmoud, 1987), et ne se font sentir 
notablement qu'aux embouchures des oueds et des lagunes : 
1 mis au goulet de la lagune de Moulay Bou Selham par 
exemple (Bayed et al., 1987). 
La pente deJ'avant-côte et la géomorphologie (cap, baie) 
déterminent la configuration des isobathes subtidaux. 
Ceux -ci jouent un rôle primordial dans la disposition des 
plans de vagues et des orthogonales de houle et contrôlent 
l'intensité avec laquelle cette dernière va aboutir sur une 
plage (Pinot, 1968, 1972). A l'approche de la côte, la houle 
subit, à partir d'une profondeur critique égale à la moitié de 
sa longueur d'onde (L), un frottement qui se traduit par une 
diminution de son énergie, d'autant plus importante que la 
pente est faible. étant donné l'absence de mesures directes 
de la houle sur chaque site, la pente de l'avant-côte consti
tue donc, compte-tenu de la régularité du trait de côte, un 
critère permettant de quantifier l'impact de la houle Sur 
l'estran. 
La relation de Gestner "L = 1,56 T2

" (Lacombe, 1971) per
met de déterminer les profondeurs seuils (ou critiques) en 
fonction de la période (T) des différentes houles qui 
concernent la côte atl,antique marocaine. Pour les périodes 
les plus fréquentes, qui varienl de 7 à 18 secondes, la lon
gueur d'onde (L) varie respectivement de 76 à 505 m. Ceci 
conduit à considérer comme profondeur seuil (L/2), avec 
une marge de sécurité, l'isobathe des 30 mètres, le critère 
de mesure retenu sur le plan cartographique étant son éloi
gnement par rapport à la côte : plus cette distance est gran
de, plus la pente est faible et plus la houle est amortie 
arrivant sur la plage. Ceci se traduit, sur le terrain, par 
l'observation d'une large zone de surf, contrairement aux 
plages fortement battues par la houle où la zone de surf est 
relativement réduite. 

Distribution des Donax 

La figure 2 montre une bonne corrélation entre la densité 
des adultes de D. trunculus et l'éloignement par rapport à 
la côte de l'isobathe des 30 m. 
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Figure 2 

Densités maximales d'adultes de Donax trunculus relevées sur 
site, en fonction de la distance à la côte de l'isobathe des 30 
Abrév. : Tanger (TG), Asilah (AS), Moulay Bou Selham 
Mehdia (MH), Azemmour (AZ), Essaouira (ES), Agadir (AG), 
(MS), Mirhleft (MI), Tan Tan (TT), Khnifiss (KH), Tarfaya (TF). 
Maximal densities of the adults of Donax trunculus at the sampling 
related to the distance of the 30 m isobath !rom the coast. Abbrev. : 
Tanger (TG), Asilah (AS), Moulay Bou Selham (MB), Mehdia (MH), 
Azemmour (AZ), Essaouira (ES), Agadir (AG), Massa (MS), 
Mirhleft (Ml), Tan Tan (TT), Khnifiss (KH), Tarfaya (TF). 
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Indices d'upwelling et densités maximales de Donax venustus 
relevés sur l'ensemble des sites classés selon le gradient latitudinal. 
Upwelling index and maximal densifies of adults ofDonax venustus 
at the sampling sites classified according to the latitudinal range. 

Les sites à forte pente subtidale n 'hébergent pas ou peu de 
Donax alors que ceux à faible pente correspondent aux 
densités les plus élevées. Seuls deux sites font exception à 
ce schéma : Khnifiss et Tan Tan. Ils présentent en effet, sur 
le plan géomorphologique, des traits originaux qui les dis
tinguent des autres sites, ces derniers étant caractérisés 
dans leur ensemble par un trait de côte régulier et une 
continuité sédimentaire entre l'estran et l'avant-côte.Le site 
de Tan Tan se singularise par la présence, en bas de plage, 
d'une barrière rocheuse qui rompt cette continuité sur les 
plans hydrodynamique et sédimentaire. Il en résulte une 
forte pente intertidale, proche de celle de Moulay Bou 
Selham, plage dépourvue de macrofaune, où la pente est la 
plus élevée de tous les sites prospectés. La présence de 
cette crête rocheuse se traduit également par une dérive 
latérale du sédiment, d'où une instabilité sédimentaire 
accentuée (Pinot, 1968). 
Le site de Khnifiss constitue la seconde exception au sché
ma en raison des faibles densités de D. trunculus. Cette 
raréfaction peut être liée à la proximité d'une lagune dont 
l'embouchure engendre un courant très net. Le sable, enri
chi en fraction fine (25 % du poids représentés par la 

fraction inf. à 160 /-lm), est plus compact que sur les 
autres sites. Ces conditions pourraient être défavorables à 
D. trunculus. Ce site présente par contre les plus fortes 
densités enregistées chez D. venustus (90 adultes par 
mètre carré en moyenne), cette espèce étant également 
absente ou peu représentée dans les sites à hydrodynamis
me accentué. Ceci suggère donc que le modèle de distri-
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Figure 4 

Températures aériennes mensuelles (moyennes sur 10 ans) 
enregistrées aux stations météorologiques (gros caractère) les plus 
proches des sites (petit caractère, le cas échéant). 
Monthly air temperatures (10 - year averages) recorded at the 
meteorological stations (large type) closest to the sites (small type, 
if necess.). 

bution établi s'applique aux deux Donax. 
Il est ainsi possible de distinguer un seuil limite d'hydro
dynamisme, au-delà duquel les Donax ne peuvent subsis
ter, et qui correspond à une distance à la côte de l'isobathe 
des 30 m inférieure à 2 km. 

Hydroclimat et distribution de D. venustus 

Les densités de D. venustus sont en général peu élevées sur 
l'ensemble des plages à l'exception du site de Khnifiss. 
Son absence totale de plusieurs estrans aboutit à une distri
bution discontinue le long de la côte atlantique marocaine 
(tab.). Si l'hydrodynamisme paraît influencer la distribu
tion de D. venustus, il n'en explique cependant pas la 
répartition globale, l'espèce étant absente ou très peu repré
sentée dans certains sites à hydrodynamisme modéré 
comme Agadir. L'intervention d'autres facteurs reste donc 
à préciser. La confrontation des densités avec les différents 
facteurs du milieu permet de déceler une relation avec la 
fréquence des vents alizés, à l'exception du site de Tan Tan 
pour la raison déjà signalée. Afin de quantifier l'influence 
de ces vents et mesurer ainsi indirectement celle de 
l'upwelling sur la côte atlantique marocaine, intensité et 
fréquence des alizés de secteurs nord à nord-est ont été 
combinées. Leur produit permet ainsi d'obtenir un "indice 
d'upwelling". La figure 3 montre les variations de densité 
de D. venustus en fonction de ce paramètre. Il en ressort 
que là où l'indice d'upwelling est supérieur à 2000 les den
sités de cette espèce sont les plus élevées. Cette influence 



J. GUILLOU, A. BAYED 

de l'upwelling trouverait sa justification sur un plan clima
tique. Il est établi en effet que les vents alizés induisent par 
leur régime un profil thermique annuel caractéristique. 
L'observation des courbes de température mensuelles 
aériennes (fig. 4) montre que dans les sites sous influence 
de ces vents (Azemmour, Essaouira, Khnifiss et Tarfaya) 
les écarts thermiques sont plus faibles que dans les autres 
sites. L'amplitude annuelle ne dépasse pas 5°C dans le sec
teur de Khnifiss, le plus riche en D. venustus. Les autres 
plages colonisées par cette espèce montrent elles aussi des 
amplitudes annuelles faibles qui ne dépassent pas 8°C et 
demeurent toujours inférieures à celles des régions où elle 
est absente. 

DISCUSSION 

Donax et hydrodynamisme 

Les travaux relatifs à la morphologie des plages et à la 
dynamique de la zone de surf ont permis de définir initiale
ment deux types fondamentaux : le système réflectif et le 
système dissipatif (Guza et Jnman, 1975). Dans le cas 
d'une réflexion totale, le déferlement se réalise d'une façon 
brutale et à proximité de l'estran. Ceci correspond en géné
ral à une forte pente de plage et une instabilité extrême du 
sédiment. En revanche, sur une plage à système totalement 
dissipatif, la pente de la plage sous-marine et celle de 
l'estran sont faibles, le déferlement commence loin au 
large et la zone de surf est très étendue. L'approche mathé
matique de la classification des plages est relativement 
récente (Guza et Jnman, 1975). Les auteurs proposent une 
relation dans laquelle interviennent la période et l' amplitu
de de la houle juste avant le déferlement, ainsi que la pente 
de l'estran ou de la plage sous-marine. Cette relation a per
mis de définir, entre les systèmes dissipatif et réflectif, 
quatre états morphodynamiques intermédiaires (Short et 
Wright, 1983 ; Wright et Short, 1984). Dans la plupart des 
travaux d'écologie, le degré d'exposition est exprimé dans 
une terminologie conventionnelle (modes exposé, battu, 
semi-abrité, abrité) dont l'appréciation est relative et sou
vent subjective. Cependant, une autre démarche est pro
posée au niveau de l'écosystème sud-africain (McLachlan, 
1980 ; Brown et McLachlan, 1990) tenant compte à la fois 
des paramètres biologiques et morphodynamiques : hau
teur maximale d'une vague, largeur de la zone de surf, 

pourcentage de sable très fin (63 !-lm-125 !-lm), médiane 
granulométrique, profondeur de la zone de réduction, pré
sence d'animaux fouisseurs sédentaires. L'auteur définit 
ainsi une échelle d'exposition à vingt degrés. Une approche 
similaire est effectuée par Allen et Moore (1987) au Pays 
de Galles sur des plages couvrant également une large 
gamme d'exposition. 

Ces démarches se révèlent cependant difficilement transpo
sables aux plages marocaines considérées, peu différentes 
géomorphologiquement, et toutes soumises à un degré 
élevé d'hydrodynamisme. Le modèle d'évaluation de 
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l'impact de ce dernier sur les populations de Donax repré
sente donc un schéma simplificateur adapté à ce milieu: il 
ne considère que les plages largement exposées aux houles 
qui constituent la dominante de cette aire géographique. Ce 
sont toutes des plages dissipatives et à haute énergie. Dans 
ce cadre relativement homogène, la principale source de 
variation réside dans la modulation de l 'hydrodynamisme. 
Ce facteur est essentiellement contrôlé par le degré d'incli
naison du plateau continental au niveau de l'avant-côte et 
peut être mesuré par la distance à la côte de l'isobathe des 
30 mètres. Les densités des deux espèces apparaissent net
tement corrélées avec ce paramètre. Le gradient utilisé 
concrétise ainsi le degré de "dissipativité" des plages, fac
teur physique dont D. trunculus, et à un degré moindre D. 
venustus, représentent les "indicateurs biologiques". Au
delà d'un seuil donné d'hydrodynamisme, l'excès d'insta
bilité sédimentaire liée aux houles conduit à des plages 
pratiquement dépourvues de Donax (Moulay Bou Selham, 
Tan Tan). 

Le schéma établi sur les côtes marocaines peut être étendu 
à d'autres latitudes, en particulier à la baie de Douarnenez 
où les densités élevées de D. trunculus, supérieures à 100 
adultesjm2 (Guillou, 1982), correspondent à une réduction 
encore plus nette de l 'hydrodynamisme. Alors que la baie 
apparaît relativement exposée aux houles dominantes 
d'ouest, cette atténuation résulte principalement d'une 
faible pente subtidale : la distance à la côte de l'isobathe 
des 30 mètres atteint 15 km et est ainsi supérieure aux 
valeurs les plus élevées des côtes marocaines. Par ailleurs, 
la structure quasi-linéaire de la relation densité-hydrodyna
misme sur les plages marocaines, ainsi que les densités 
significativement supérieures de D. trunculus en baie 
Douarnenez (plus du double de la densité 
d'adultes observée au Maroc), confirment le rôle dOJmlloarlt 

de l'hydrodynamisme comme facteur limitant l'oc(:;ur>ati.on 
des estrans marocains par les populations de Donax. 

Donax et hydroclimat 

L'intervention des facteurs climatiques dans la distrilmtllon 
des Donax est mise en évidence dans l'analyse plus 
culière de la distribution de D. venustus. Sa répartition 
graphique, plus limitée que celle de D. trunculus, aPliJaralt 
discontinue sur les côtes du littoral atlantique marocain. 
prise en compte des facteurs climatiques permet de 
ter que la localisation géographique des plages qu 
colonise coïncide avec les secteurs où les vents alizés 
font sentir de façon particulièrement marquée. Dans 
sites soumis à l'upwelling, l'amplitude th . 
annuelle de l'air et a fortiori de l'eau de mer est 
Or, D. venustus est une espèce à affinité subtidale, 
sée, notamment en Méditerranée, plus en profondeur 
D. trunculus (Massé, 1971 ; Amouroux, 1974 ; S 
Casanova, 1987). Ces observations suggèrent ainsi 
explication en relation avec son caractère moins 
me que celui de D. trunculus, les espèces subtida1es 
sentant en général une tolérance thermique inférieure 
celle des espèces intertidales (Ansell, 1983 ; Southw 
1958 ; Kennedy et Mihursky, 1971). Cette tolérance pl 
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étroite de certaines populations de Donax vis-à-vis des 
écarts thermiques a été démontrée expérimentalement 
(Ansell et al., 1980b) chez une autre espèce, D. vittatus, qui 
occupe dans les régions septentrionales une niche écolo
gique proche de celle de D. venustus. La remontée de cette 
dernière en zone intertidale, uniquement dans les secteurs à 
upwelling, s'expliquerait ainsi par l'existence de condi
tions climatiques moins fluctuantes que dans les secteurs 
où n'intervient pas le phénomène. Cette hypothèse est 
confortée par les observations de Bayed et Glémarec 
(1987) qui signalent sur la plateforme nord-marocaine une 
émergence de la faune tempérée froide et moyenne du cir
calittoral du large sous l'action des remontées d'eau froide. 
Al' intérieur de la zone à upwelling, au nord d'Agadir, et 
notamment à Essaouira, les densités de D. venustus restent 
toujours plus faibles que celles de D. trunculus. Plutôt 
qu'une compétition interspécifique, difficilement conce
vable en raison de la faible occupation du milieu, l'explica
tion pourrait être d'ordre climatique. Dans ce secteur, les 
températures moyennes mensuelles ne dépassent jamais 
20°C, tandis que les moyennes hivernales peuvent des
cendre jusqu'à 15°C. Ces valeurs pourraient représenter les 
conditions limites respectivement pour la reproduction et la 
survie de la population de D. trunculus. McLachlan et 
Young (1982) signalent une cause probable de mortalité 
chez D. sordidus, suite à des difficultés de réenfouissement 
lors de basses températures induites par l'upwelling. Il 
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