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Abstract — Crepidula fornicata L. (Mollusca, Gastropoda) in the Marennes-Oléron Bay: side-scan sonar mapping of
subtidal beds and stock assessment. Extensive and detailed subtidal ground mapping of the Marennes-Oléron Bay and
Fouras-Aix areas was performed with a side-scan sonar. Side-scan sonographs gave a comprehensive view of sedimen-
tological bottom environments and also allowed us to outline locations of grounds colonised by the gastropod mollusc Crep-
idula fornicata L. with a precise estimate of their surface. A sedimentological map of the centre of the Marennes-Oléron
Bay is given, describing spatial organisation of the following four types of sediment: pure mud, fine sand, coarse sand and
rocks. Crepidula beds were also recognised on sonographs and were estimated to cover 181 hectares in the Fouras-Aix area
and 615 hectares within the Marennes-Oléron Bay. Standard sampling methods were then combined with the side-scan
sonar mapping results, allowing an estimate to be made of the stocks of Crepidula fornicata (live specimens and dead
shells). A stratified sampling procedure was performed in April-May 1995, including 80 stations sampled with a Smith
Mclntyre grab (two grabs per station). The live stock of Crepidula was estimated to be 2 494 + 3 344 tons at Fouras-Aix and
2 644 = 1 137 tons within the bay of Marennes-Oléron. This latter estimate is similar to the previous one performed in this
bay in spring 1984, i.e. 1 800 + 900 tons, due to the overlap of 95 % confidence intervals. These comparable estimates
within the Marennes-Oléron Bay give no evidence to suggest that dredging operations (1 000—1 500 tons-yr™!) performed in
the bay for 15 years are not efficient. However, annual landing operations of slipper limpet cannot prevent further spread of
the species, as pointed out by the large development of a new Crepidula ground in the north-western centre of the bay (north
Lamouroux sand bank). Both natural processes (current action and bed load transport) and bottom-trawl activities can facil-
itate spread of the species in the bay, as revealed by side-scan sonar image analysis. © Elsevier, Paris
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Résumé — Une reconnaissance exhaustive de la zone subtidale de la baie de Marennes-Oléron et de la presqu’ile de Fouras
a été réalisée a I’aide d’un sonar 2 balayage latéral. Ce levé a permis d’établir, avec une précision métrique, une carto-
graphie continue des principaux faciés sédimentaires et un recensement, quasi complet, des populations de la crépidule
Crepidula fornicata L. (mollusque, gastéropode). Quatre facies sédimentaires sont individualisés sur les sonogrammes :
vase, sable fin, sable gravier et roche. De mé&me, la présence de crépidules organisées en tapis, en tAches ou bien en chaines
éparses, est reconnaissable. L’analyse des enregistrements sonar a permis, apres validation par prélevements ponctuels,
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d’individualiser 18 gisements de crépidules. Ils couvrent 181 hectares sur la presqu’ile de Fouras-1'fle d’Aix et 615 hec-
tares en baie de Marennes-Oléron.

Afin d’en estimer le stock, la cartographie des gisements a ét€ couplée 4 un échantillonnage quantitatif 4 la benne Smith
Mc-Intyre selon un plan aléatoire stratifié¢ de 80 stations. Le stock de crépidules vivantes fut estimé en avril-mai 1995 a
2 494 + 3 344 tonnes sur le secteur Fouras-Ile d’Aix et 2 2 644 + 1 137 tonnes en baie de Marennes-Oléron. Cette dernicre
estimation est considérée comme équivalente & celle de 1984 en baie de Marennes-Oléron, soit 1 800 = 900 tonnes. Cette
comparaison laisse supposer, en regard de 1a situation des gisements de crépidules non régulés de Fouras ou de Bretagne
nord, que les dragages de nettoyage, organisés annuellement depuis 1980 en baie de Marennes-Oléron, s avérent glo-
balement efficaces pour limiter la prolifération de cette espéce. Cependant, ces opérations de nettoyage n’empéchent pas la
dispersion progressive de chaines de crépidules du centre vers le nord de la baie (nord-ouest du banc de Lamouroux), que
cette dispersion soit naturelle ou bien facilitée par les activités de chalutage démersal. © Elsevier, Paris
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1. INTRODUCTION sait, comme en 1981, préférentiellement au centre de la
baie [31]. Cependant, une telle stratégie d’échantillon-
nage, bien que lourde et optimisée, ne peut permetire
d’estimer précisément, pour une seule espéce comme ia
crépidule, a la fois la localisation géographique des
bancs, leurs stocks et la modification temporeile de leur
répartition spatiale.

Répertorié en baie de Bourgneuf deés 1964 [25] au cours
de son expansion le long du littoral Manche-Atlantique
[4], le mollusque gastéropode Crepidula fornicata L. est
apparu en 1969-1970 en baie de Marennes-Oléron [23,
10] ainsi que sur la presqu’ile de Fouras [21]. En une

dizaine d’années, il confirma sa réputation de “peste Le présent travail s’inscrit dans cette démarche et décrit la
ostréicole ” précédemment décrite dans les centres con- mise en place, a I’échelle de la presqu’ile de Fouras, de
chylicoles de Grande-Bretagne [7, 27, 6], des Pays-Bas I"fle d’ Aix et de la baie de Marennes-Oléron, de deux pro-
[20] et de Bretagne [24]. Le développement d’un banc tocoles successifs afin de réactualiser I’état de la prolifé-
compact de crépidules a localement pour conséquences, ration de la crépidule et d’en estimer le stock. Le premier
outre la création d’entraves a la navigation, un envasement protocole est calqué sur les travaux de cartographie bio-
et un exhaussement accéléré des fonds, ce qui rend ces sédimentaire des fonds marins développés en baie de
derniers impropres a la culture de "huitre [33]. Cette com- Saint-Brieuc par Hamon et Blanchard [14] et Hamon
pétition pour I’espace se double d'une compétition trophi- [15] : la description des faciés bio-sédimentaires est basée
que avec les cheptels ostréicoles [2, 11]. En termes de sur I'imagerie acquise par sonar A balayage latéral.
gestion et d’aménagement des écosystémes conchylicoles, L’interprétation bio-sédimentaire des images acoustiques
cela nécessite I'estimation respective de leurs stocks et est ensuite validée par I’analyse biologique et sédimento-
productions 11, 17] préalablement a la mise en place logique de prélevements ponctuels judicieusement locali-
d’opération de nettoyage des fonds & crépidules avec rejet sés. Le second protocole consiste en un échantillonnage
a terre, traitement et rejet en mer et/ou commercialisation quantitatif de chacun des gisements de crépidules préa-
de produits dérivés. lablement individualisés et s’appuie sur les estimations

validées de leur superficie. Le résultat global de cet
échantillonnage stratifié doit permettre, & court terme,
d’améliorer les mesures de gestion des populations de cré-
pidules engagées depuis quinze ans en baie de Marennes-

Oléron visant a réduire la prolifération de cette espéce.

En baie de Marennes-Oléron, une premiere cartographie
descriptive des bancs de crépidules a été réalisée en 1981
a partir d’un échantillonnage ponctuel de 110 stations a la
drague Charcot et 24 stations a la benne Orange-Peel en
bordure des chenaux [26]. Une estimation quantitative
des stocks de I’ensemble des mollusques compétiteurs
trophiques des huitres de la baie fut ensuite entreprise au 2. MATERIEL ET METHODES
printemps 1984. Cette estimation basée sur un échan-

tillonnage aléatoire stratifié comportait 370 stations 2.1. Sonar 2 balayage latéral

échantillonnées a la benne Smith Mc-Intyre [30]. Lesti-

mation du stock de crépidules vivantes fut de 1 800 £ 900 Cet outil, utilisé depuis plus de vingt ans en géophysique,
tonnes avec une précision de 50 %. Ce stock se répartis- essentiellement en mati¢re de travaux sous-marins ou de
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cartographie des champs pétroliers [28], est aussi
employé & des fins de reconnaissance de la nature sédi-
mentologique des fonds marins [1]. Il permet paralléle-
ment d’étudier la dynamique sédimentaire [16, 3] et a été
utilis€, plus récemment, en cartographie bio-sédimen-
taire [14, 15]. Le sonar a balayage latéral employé est de
type Dowty Widescan II. 1l est constitué par un poisson
de faible encombrement (1,50 m de long pour 15 kg),
remorqué derriere le navire par un céble électroporteur
qui transmet I'information a une unité de traitement du
signal. Les ondes de haute fréquence (100 a 315 kHz),
d’impulsion courte (0,3 ms) sont émises a une cadence
tres rapide (100 a 250 ms) et avec une grande directivité
garantissant des informations de haute résolution spatio-
temporelle. La succession rapide des tirs permet d’obte-
nir des informations en continu traduisant la nature des
fonds et leur morphologie sur une bande de 100 4 400 m
de largeur, avec une résolution de I’ordre de quelques
dizaines de centimetres, Entre aofit et novembre 1994,
1300 km environ de profils paralléles et jointifs ont été
réalisés par temps calme et en dehors des périodes de
grande marée, pour couvrir I'ensemble des 90 km? de
zones subtidales de la baie de Marennes-Oléron (entre
Fort Boyard et I’embouchure de la Charente au nord,
I’embouchure de la Seudre et le Pertuis de Maumusson
au sud) et des secteurs subtidaux de Fouras-Ile d’ Aix.

2.2. Positionnement géographique par G.P.S. (Global
Positioning System)

Le corollaire indispensable 4 la mise en oeuvre des tech-
niques d’imagerie par sonar et leur validation par préle-
vements ponctuels est de pouvoir disposer d’un systéme
de positionnement de précision suffisante pour garantir a
la fois la bonne juxtaposition des bandes images (sono-
grammes) ainsi que 1’échantillonnage de zones d’une
dizaine de metres carrés. Cette précision a été obtenue en
utilisant un récepteur des signaux GPS (NR 51 de SER-
CEL) fonctionnant en mode différentiel avec une préci-
sion 4 moins de 5 m pres, pendant 95 % du temps.

2.3. Echantillonnage ponctuel pour la validation bio-
sédimentaire

La validation des faciés acoustiques a été effectuée le
13 septembre 1994 et le 7 mars 1995 par des préleve-
ments sédimentaires  la benne Shipeck (0,04 m?). Qua-
tre faciés sont ainsi individualisés : vase, sable fin, sable-

gravier et roche (voir [3] pour une discussion sur les limi-
tes de la méthode).

La présence ou ’absence suspectée de crépidule sur les
images sonar a éié validée par des prélévements a la dra-
gue a pétoncles (maille de 35 mm) trainée sur 100 &
200 m. Cette validation a permis de circonscrire 18 gise-
ments de crépidules dont la superficie est connue précisé-

ment.

2.4. Echantillonnage ponctuel pour I’estimation du
stock de crépidules

L’estimation du stock de crépidules de ces 18 gisements a
été réalisée a partir d’un échantillonnage aléatoire strati-
fié (voir [5] pour le détail des calculs des moyennes et
variances) avec toujours un minimum de deux stations
par strate. L’effort d’échantillonnage de 80 stations fut
proportionnel a la superficie des bancs. Ce protocole,
conduit du 18 au 21 avril et du 2 au 3 maj 1995, a
consisté en des prélevements dupliqués  la benne Smith
Mc-Intyre (0,10 m?). Les échantillons ont été tamisés sur
maille carrée de 1 mm et la faune benthique traitée selon
les protocoles cités par Sauriau [30].

Les estimations de stock total ainsi que leurs intervalles
de confiance 4 95 % sont calculés selon les formulations
de Cochran [5].

3. RESULTATS
3.1. Interprétation des sonogrammes

3.1.1. Facies sédimentologiques

L’analyse des sonogrammes permet de dresser une carte
sédimentologique de synth&se constituée des quatre
facies : vase, sable fin, sable-gravier et roche. Les vases
apparaissent le plus souvent sous forme de surfaces trés
claires, blanches ou 1égérement grisées sans structuration
apparente (figure la). Les sables fins peuvent le plus sou-
vent étre différenciés par les figures sédimentaires de
type mégarides qui affectent leur surface (figure /b). Les
sables et graviers sont représentés sur les sonogrammes
par des surfaces grises homogénes montrant parfois quel-
ques discretes mégarides de houle soulignées en général
par des dépdts vaseux aux creux des structures. Enfin, les
roches se distinguent, généralement, par leur relief accusé
et leur aspect irrégulier : elles donnent une image sombre
et contrastée (figure la). Leurs directions structurales
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Facigs acoustique menirant différents SfddES da ca’omsavon;
vases ef sédiment grossier ? Proximité des roches de 2 Lonace

gl
Bmdure sud de !a Crard* lortaune. Répartition rapm dﬂ ar epmu!sb sur le ml’us sab!a~
ostréicoles of fa bordure du chenal.

Figure 1. Sonogrammes montrant les 3 stades de colonisation par Crepidula fornicata : tapis, taches ef chaines parses (icl en sillon) sur
substrat vaseux et rocheux (A) ou sableux avec présence de mégarides (B). :

Figure 1. Side-scan sonar images showing typical colonisation stages of Crepidula fornicata: dense ground, colony spot and colony runnel on
muddy substrates (A) and sandy substrates with megaripples (B).
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sont par ailleurs trés cohérentes avec les observations fai-
tes en zones découvrantes : les bancs rocheux subtidaux
sont situés en prolongement des affleurements intertidaux
marno-calcaires [voir 32, 8]. En complément, les traces
de chalutage (figures 1a, 1b) ainsi que les tables et poches
ostréicoles (figure 1b) apparaissent sans ambiguité sur les
sonogrammes et sont d’interprétation aisée.

3.1.2. Faciés acoustiques en présence de crépidules

Suivant la terminologie des stades de colonisation fixée
par Hamon et Blanchard [14], trois faciés ont été distin-
gués : tapis, taches et chaines éparses de crépidules.

Les tapis, ou stade ultime de la colonisation, sont formés
par des colonies de trés fortes densités [ind-m™]. Les
images sonar sont sombres et a fort relief (figures la, 1b).
Ce type d’image est parfois représentatif de fonds gros-
siers avec des galets et graviers en place sur un substrat
rocheux tabulaire. La présence de crépidules est cepen-
dant fortement suspectée lorsque I'image présente un
aspect grumeleux et régulier (figure 1b). Les moulieres
naturelles fixées sur un milieu identique peuvent parfois
retourner une signature acoustique comparable a celle des
colonies de crépidules. L'ambiguité est alors levée grice
aux prélevements ponctuels. Lorsque les tapis de crépidu-
les sont situés sur des sédiments sablo-vaseux (en fonds
clairs sur les enregistrements), 1’identification des colo-
nies est beaucoup plus aisée.

Les taches de crépidules sont de surfaces plus limitées et
apparaissent sous forme de plages sombres disséminées
sur un substrat plus clair. Elles sont parfois organisées en
bandes allongées. Elles envahissent préférenticllement les
talus en bordure de vasiere et les creux des mégarides qui
sont formées par les courants sur les fonds sableux
(figure la).

Les chaines éparses de crépidules occupent générale-
ment les zones intensément chalutées et se dispersent
dans les sillons laissés par les dragues & pétoncles ou les
panneaux de chalut (figures la, 1b).

3.2. Cartographie des faciés et gisements de crépidules

3.2.1.  Répartition des sédiments et dynamique

sédimentaire

Conformément aux cartes bio-sédimentaires levées par
Hily [19], les sédiments de vase pure sont, pour I’essen-
tiel, situés sur la bordure orientale de la baie alors que les

sables fins ou moyens recouvrent les bancs découvrants
et les fonds de chenaux (figure 2). Les sédiments s’enri-
chissent en graviers et débris coquilliers sur la cote est
d’Oléron sans doute par suite de I’action des clapots et
des houles qui péndtrent en éventail par le Pertuis
d’Antioche au nord-ouest de la baie.

Les mégarides qui apparaissent sur les fonds sableux
(figure 1b, figure 2) indiquent, par leur pente, un sens de
transport des sédiments du sud vers le nord. Ceci révele
une action tractrice prépondérante des courants de jusant,
treés probablement due 2 la chenalisation des écoulements
lors du retrait de la marée, comme déja observé sur les
fonds de mégarides de la baie de Bristol [16].

3.2.2. Répartition des gisements de crépidules

La carte de synth¢se du centre de la baie de Marennes-
Oléron met en évidence la précision obtenue sur la loca-
lisation des bancs de crépidules (figure 2) :

Les tapis de crépidules les plus vastes sont observés en
bordure de la vasiere de Brouage et dans le prolongement
des roches d’Estrée a 1’est (Rocher Vert), le long des che-
naux de la Grande Mortanne et sur le flanc ouest du banc
Dagnas ainsi que sur la bordure nord du rocher Juliar.

Les accumulations de crépidules en taches sont trés déve-
loppées aux deux extrémités nord du banc de Lamouroux
et le long de 'ensemble des flancs des chenaux (la
Brande a I’ouest; les bancs de Charret et de Craze 3 Iest;
la Grande Mortanne, la Courante ct le banc Dagnas au
centre de la baie).

Des amas de crépidules sont observés au creux des méga-
rides de courant, jusqu’au fond des chenaux centraux,
mais ce type d’extension reste limité car la mobilité des
sables, soumis au jeu des courants de marée, empéche la
fixation des chaines de crépidules. Cependant, la disper-
sion de colonies en taches, & partir de secteurs rocheux
recouverts par un tapis uniforme, vers les vasiéres subti-
dales est souvent observable. Lexpansion des crépidules
se produit alors sous forme de sillons allongés dans le
sens général du courant.

3.3. Estimation quantitative du stock de crépidules

La cartographie acoustique ne permettant pas de distin-
guer les crépidules vivantes des crépidules mortes, 1’esti-
mation du stock de crépidules a comptabilisé 2 la fois les
coquilles vivantes et les coquilles vides. Le stock total de
crépidules (vivantes et mortes) est estimé & 6 392 + 6 460
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Figure 2. Cartographie des faciés sédimentaires et des zones A crépidules dans le centre de la baie de Marennes-Oléron. Noter la présence des
mégarides de courant, des traces de chalutage et des structures conchylicoles (tables a huitres et bouchots).

Figure 2. Map of the central area of the Marennes-Oléron Bay showing distribution of sediment types and slipper-limpet grounds according (o
its abundance: fine sand (yellow), coarse sand (orange), mud (yellow-green), rocks (brown), megaripples (blue lines), Crepidula clusters (blue
circles), dense Crepidula beds (blue). Bottom-trawl traces (red double line) and shellfish rearing systems (pink) for oysters and mussels are
indicated as well as escarpments (purple hatched lines).
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tonnes sur les secteurs de Fouras-Ile d’Aix (n = 18) et a
6698 + 2 431 tonnes en bale de Marennes-Oléron
(n=62). En ne considérant que le stock de coquilles
vivantes, celui-ci est de 2 494 + 3 344 tonnes a Fouras-Ile
d’Aix et de 2 644 = 1 137 tonnes en baie de Marennes-
Oléron. La comparaison du ratio stock/superficie des
gisements met en évidence les densités élevées des sites
non régulés de la presqu’ile de Fouras-ile d”Aix (181 ha)
par rapport & ceux de Marennes-Oléron (615 ha).

La majorité du stock de Ia baie de Marennes-Oléron se
répartit sur les bancs de Mérignac-Charret, la Courante,
Mortanne-Juliar et Longée sud (figure 2). Cette cartogra-
phie 1995 reste conforme aux observations de 1981 [26]
et de 1984 [30]. Ces quatre bancs sont constitués aux
trois quarts de coquilles mortes traduisant trés vraisem-
blablement I'impact des opérations annuelles de net-
toyage. Cependant, en 1984, était notée pour la premiére
fois I’apparition du gisement de Lamouroux Est. Son
expansion est confirmée en 1995 par I'ampleur du gise-
ment de Lamouroux Nord dont les trois quarts des
coquilles sont vivantes (figure 3). La présence concomi-
tante de nombreuses traces de chalutage dans ce secteur
tres fréquenté (figure 2) suggere une dispersion facilitée
par les actions anthropiques, méme si le sens de propaga-
tion des chaines de crépidules sur ces fonds sableux suit
les mouvements sédimentaires orientés du sud vers le
nord dans ce secteur.

4. DISCUSSION ET CONCLUSION

Antérieurement & cette étude, les cartes sédimentaires
disponibles en baie de Marennes-Oléron étaient basées
sur des grilles de prélevements discrets avec une néces-
saire interpolation des résultats [19, 31]. Au contraire,
une couverture sédimentaire obtenue par imagerie sonar
est continue et exhaustive, Elle permet de distinguer les
principaux facigs sédimentaires, la contiguité de leur
agencement, les détails de leur morphologie et d’appré-
cier leur dynamique [3]. La synthése sédimentologique
proposée ici (figure 2) est simplifiée et partielle. Elle est
surtout orientée vers la description des facies a crépidu-
les. Les éléments de dynamique sédimentaire fournis
éclairent alors les aspects relatifs a la stabilité des fonds
colonisés par la crépidule.

Dans les secteurs charentais prospectés, les chaines épi-
benthiques de crépidules se dispersent sur tout type de
sédiment depuis les vases, les sables fins, les sables gros-
siers et les graviers coquilliers jusqu’aux substrats

rocheux, ce que notent la plupart des auteurs e.g. [2, 22,
33]. Cette espéce est cependant pratiquement absente
dans le sud de la baie de Marennes-Oléron, secteur carac-
térisé par un fort hydrodynamisme et 'instabilité des
fonds formés de dunes hydrauliques. Elle est totalement
absente de I'estuaire de la Charente en liaison avec la
zone d’influence du bouchon vaseux et la dessalure des
eaux [18].

Cette espece occupe normalement une position bathymé-
trique subtidale [33. 9] méme s’il n’est pas rare d’obser-
ver de maniére éparse des chaines drossées en milieu
intertidal en dehors des parcs ostréicoles. En baie de
Marennes-Oléron, la crépidule colonise encore principa-
lement les flancs des chenaux et la frange infralittorale
des estrans comme observé sur le banc de Charret [10] et
sur la rive nord de la presqu’ile de Fouras. La description
nouvelle du gisement subtidal de Lamouroux Nord, en
regard des cartographies précédentes [26, 30] laisse sup-
poser, du fait de ’abondance des traces laissées par les
engins trafnants {figure 2), une dispersion facilitée des
chalnes de crépidules par les activités de chalutage
démersal. L’action dispersive reste locale lorsque les cré-
pidules sont transportées par 1’engin trainant, Par contre,
le rejet des crépidules par dessus bord, lors du tri manuel
des captures, peut entrainer une dispersion a plus grande
échelle. Cette hypothése de facilitation de la dispersion
par les activités de chalutage est aussi avancée en baie de
Saint-Brieuc [14, 15]. L’extension du gisement de crépi-
dules de Lamouroux Nord est tres probablement aussi
liée a la dynamique hydrosédimentaire propre a ce sec-
teur comme 1"atteste, de part et d’autre de ce banc, la pré-
sence de larges champs de mégarides de sable, générés
par les courants de marée.

La prolifération de la crépidule le long du littoral Man-
che-Atlantique (voir aussi la revue de [13]) a fait I’objet,
outre d’études de biologie des populations e.g. [9, 21, 10]
de plusicurs estimations de stock dans les années
récentes : baie de Saint-Brieuc [14, 15], golfe normano-
breton [29], baie de Cancale [Cariguel, 1994 in 4].
Devant I’ampleur des estimations en tonnage cumulé sur
ce littoral [voir la syntheése de 4], 1a question de la régula-
tion des stocks de cette espece reste toujours récurrente
de celle des techniques de traitements a utiliser (rejet &
terre, rejet en mer aprés traitement et/ou valorisation)
comme déja analysé dans les années 1920 par [12].
Cependant, la comparaison des deux cartographies quan-
titatives des gisements de crépidules réalisées dans la
baie de Marennes-Oléron 2 onze ans d’intervalle (1984 et
1995) permet, au vu de la similarité des estimations de
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Figure 3. Répartition géographique des stocks (tonnes) de crépidules sur les gisements de la presqu’ile de Fouras, I'fle d’Aix et en baie de
Marennes-Oléron avec distinction des fractions coquilles vivantes (hachure) et coquilles mortes (trame foncée).

Figure 3. Map of Crepidula fornicata grounds (stocks in tons) within the Fouras-Aix area and the Marennes-Oléron Bay. The ratio between
live chains (line) and dead chains (shadded frame) is indicated.
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stock, de conclure a I'efficacité des dragages de net-
toyage mis en oeuvre depuis quinze ans dans cette baie.
Les tonnages annuels péchés, en moyenne de 1 000 a
1 500 tonnes de coquilles depuis 1990, ont vraisembla-
blement permis de stabiliser la progression du stock des
principaux gisements de crépidules de la baie. En revan-
che, la propagation des chaines de crépidules dans la baie
reste sous linfluence de facteurs naturels (courant et
charriage) et d’actions anthropiques (chalutage et rejet
des captures non commerciales) qui agissent a différentes
échelles spatiales.
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