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INTRODUCTION GENERALE

1. Les invasions biologiques : définitions et processus

1.1. Qu'est-ce qu'une espece invasive ?

De nombreux termes désignant les espéces invasives ont été recensés par Colautti et
Maclsaac (2004) dans leur revue de littérature sur les invasions biologiques. Celles-ci sont
nommeées, en fonction des auteurs, espéces invasives, exotiques, non-indigenes, non-natives,
aliens, importées, introduites, envahissantes, ou colonisatrices. Cette abondance de termes
révele la difficulté d’établir une définition consensuelle d’'une espece invasive. Pour
'ensemble des auteurs, une espéce invasive est une espéce naturalisée dans un écosysteme ou
elle n'avait jamais été recensée (Rejmanek et al. 2002), mais la controverse porte sur deux
parameétres de l'invasion, qui sont le vecteur de transport de I'espece, et son impact sur cet
ecosysteme.

La controverse sur le vecteur de transport de I'espéce dans un nouvel écosysteme
consiste a faire la distinction entre une espéce colonisatrice et une espéce introduite. Davis et
Thompson (2000) considéerent en effet qu'une espéce invasive peut étre une espéce native
colonisatrice qui étend son aire de répartition alors que pour Williamson (1996) et Carlton
(1996), une espece invasive est toujours introduite, accidentellement ou volontairement, par
’lhomme.

La nécessité d'un impact de I'espece exotique sur I'écosysteme pour la considérer
comme invasive est la question qui fait actuellement le plus débat. Pour de nombreux auteurs,
la définition d’espéce invasive implique obligatoirement que cette derniere ait un impact
négatif sur son écosysteme héte (Carlton 1996; Williamson 1996; Parker et al. 1999; Ruiz et
al. 1999; Davis et Thompson 2000, 2001; Levine 2000; Mack et al. 2000). Considérant que
cette notion d'impact négatif est un jugement de valeur humain trop subjectif, d’autres auteurs
ne prennent pas en compte le parametre d'impact dans la définition (Richardson et al. 2000;
Daehler 2001; Rejméanek et al. 2002; Colautti et Maclsaac 2004).

Etant donnée I'ambiguité actuelle de la terminologie, dans cette étude nous utiliserons
indifferemment les termes ‘introduite’, ‘exotique’ ou ‘invasive’ pour qualifier une espéce
établie dans une aire géographiquement éloignée de son aire d'origine dont I'apparition est

liée aux activités humaines, par opposition aux termes ‘native’, indigéne’ ou ‘autochtone’.
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1.2. Un processus en plusieurs étapes

Williamson (1996) et Vermeij (1996) ont été les premiers a proposer une structuration

du processus invasif en trois phases successives :

- La phase d’arrivée ou installation. Cette premiére phase correspond a l'arrivée de
'espéce dans un nouvel environnement et au succés de son établissement, c'est-a-
dire la création d’une population viable et permanente.

- La phase d’expansion de I'espece dans son nouvel environnement, une fois qu’elle
y est établie.

- La phase d'intégration. Cette derniére phase correspond a la mise en place de liens
ecologiques stables entre I'espece invasive et les différentes composantes de
I'écosystéme hote, intégrant la question débattue de la nécessité d’'un impact avéré

de cette espece sur I'écosysteme pour la qualifier d’'invasive.

Considérant la dispersion d’une espéce et son intégration dans le nouvel écosysteme
indissociables, a cette structuration en trois phases sera préférée la distinction de cing phases

proposées par Colautti et al. (2006) et présentées dans la figure i.1.

Le stade O représente la population source dans son aire d'origine. Le stade 1
correspond a la phase de transport de I'espece par 'homme hors de son aire naturelle pour
aboutir au stade 2 qui est I'introduction d’individus dans un nouvel environnement. Lorsque
les individus survivent et se reproduisent dans ce nouvel environnement, I'établissement
d’'une population durable, représentant le stade 3, est atteint. Le stade 4 correspond a la
dispersion d’individus au-dela du point initial d’introduction (stade 4a) ou a 'augmentation
de la densité de la population introduite (stade 4b). Le dernier stade (stade 5) est défini par la
prolifération de I'espéce en forte densité dans la zone initiale d’introduction et au-dela.

La regle des dixiemes ou « ten’s rule » établie par Williamson et Fitter (1996) estime
que seulement 1/6° des espéces introduites s'établit durablement, qu’une fois établi seul
1/10™ parvient & se disperser au dela de son point d'introduction et qu'enfifi"LiE3
espe&es qui se dispersent a des impacts négatifs sur son écosysteme hote et est considéré

comme une nuisance (‘pests’).
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Population Stade 0
d’origine source

prélévement

Stade 1
transportée

survie au transport

Stade 2
introduite

survie dans le nouvel

/\ environnement et reproduction

Nouvelle population dans le

PopY Stade 3
nouvel environnement

établie

facteurs abiotiques et
biotiques favorables

dispersion locale

Stade 4a Population Stade 4b
dispersion > dominante dominante

FA : Pop@n dans !
FB 1 de nombreu
@

Stade 5

1 1 proliférante
facteurs abiotiques et dispersion locale
biotiques favorables

Figure i.1: Les 5 stades du processus invasif (selon Colautti et al. 2006, modifié par
Occhipinti-Ambrogi 2007). Les lignes pointillées représentent les filtres que I'espece doit
franchir pour passer d’'un stade a l'autre. Trois facteurs déterminent le succes ou I'échec de
ce franchissement: la pression de propagules (PP), et les facteurs abiotiques (FA) et
biotiques (FB) du milieu.
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Différents scénarios possibles ont été proposés par Facon et al. (2006) pour expliquer

le succes de I'établissement d’'une espéce invasive dans un nouvel environnement (figure i.2).

Scénario 1 Scénario 2 Scénario 3

>
>
»
L

Premier contact

* Succeés de I'établissement

Caractéristiques des
especes exotiques

...... Caractéristiques des

,
//I
,
. R . . g * R milieux envahis

Caractéristiques des
espéces exotiques et des
milieux envahis

Figure i.2 : Scénarios des facteurs responsables du succes de I'établissement d’une espece
invasive (d’aprés Facon et al. 2006).

Dans le premier scénario, I'espéce invasive s’établit dans le nouvel environnement
apres plusieurs épisodes d’introduction sans qu'aucune modification de I'écosysteme ou de
'espece elle-méme n’ait eu lieu. Pour de nombreux auteurs en effet, la pression de propagules
est le facteur prépondérant qui détermine le succés d’'une espece invasive (Lockwood et al.
2005; Colautti et al. 2006; Occhipinti-Ambrogi 2007). Or, avec 'augmentation du nombre de
vecteurs potentiels d’introduction et [lintensification et la rapidité des transports
intercontinentaux, la quantité de propagules transférées de leur aire d’origine a de nouvelles
zones est chaque année plus importante (Carlton 1996).

Dans le scénario 2, 'espece invasive s’établit dans le nouvel environnement aprés une
modification génétique adaptative (Lee 2002).

Dans le scénario 3, l'espéce invasive s’établit aprés une modification de
'environnement. Cette modification peut étre due a une perturbation d’origine anthropique, et
permettrait aux especes introduites d’étre plus compétitives que les especes autochtones qui
ne sont plus adaptées aux nouvelles conditions abiotiques de leur environnement (McKinney
et Lockwood 1999). La modification peut étre également due au réchauffement climatique,
conduisant a une augmentation de température nécessaire a la survie et/ou la reproduction de
'espéce exotique dans le nouvel environnement (Stachowicz et al. 2002). Dans ce contexte
d’ailleurs, les especes invasives sont désormais considérées comme des composantes du
changement global (Vitousek et al. 1996; Dukes et Mooney 1999; Occhipinti-Ambrogi et
Savini 2003; Occhipinti-Ambrogi 2007). En effet, si les perturbations du milieu favorisent
l'installation des espéces invasives, la prolifération de ces especes peut avoir des impacts sur
les composantes biotiques et abiotiques de I'écosysteme, accélérant du fait ses modifications.
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2. Crassostrea gigas, le cas particulier d'un envahisseur cultivé

Crassostrea gigas appelée également ‘huitre creuse du Pacifique’ ou ‘huitre
japonaise’, est un cas particulier parmi les especes invasives marines, étant donnée son
introduction volontaire a travers le monde, a des fins économiques. Aprés un bref rappel du
cycle de vie de l'espéce, I'historique de ses multiples introductions et des conséquences
induites sur les écosystémes hotes seront détaillés.

2.1. Cycle de vie de Crassostrea gigas

C. gigasest une espece ovipare hermaphrodite protandre de type irrégulier alternatif,
ce qui signifie que la fécondation est externe et qu’elle est généralement male lors de la
premiere année de reproduction, puis qu’elle change de sexe entre chaque saison de
reproduction, mais de facon irréguliere (Lango-Reynoso et al. 1999).

La gonade de I'huitre n’est pas un organe permanent. Elle se développe autour de la
glande digestive a chaque cycle de reproduction lors de la gamétogenése active au printemps
puis régresse apres I'émission estivale des gametes. La fécon@ité@gmsest tres éleveée.

Une femelle peut en effet émettre jusqu’a 60 millions d’ovocytes lors de la ponte (Gérard
1998). La ponte a lieu une ou plusieurs fois par été lorsque la température de I'eau est
supérieure a un seuil d’environ 18 — 20°C (Mann 1979). La fécondation est externe et les
larves planctoniques vont dériver avec la masse d’eau pendant environ trois semaines (figure
i.3). Les divisions cellulaires sont rapides pour aboutir, 24h aprés la fécondation, a une larve
D d’environ 70 um (figure i.3). Un velum se développe ensuite, on appelle la larve ‘véligére’

a ce stade. Un pied se développe enfin, d’ou le nom de ‘larve pédivéligére’, signalant la fin de
la vie pélagique de I'huitre. La larve recherche alors un substrat dur favorable a sa fixation. La
métamorphose s’acheve par la résorption du velum et du pied et I'huitre est appelée ‘naissain’

(figure i.3).
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FECONDATION

GASTRULATION
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(50 pm)

Huitre adulte
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/ ~ 16h-24h

Larve i / ‘
métamorphosée b _
(Qq mm) t‘ s ‘,
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METAMORPHOSE 7-14 jours
(~ 200 pm)

Figure i.3 : Cycle de vie de C. gigas (selon Fabioux 2004).

2.2. Une introduction massive volontaire a travers le monde

2.2.1. Bilan mondial

C. gigas représente aujourd’hui 97% de la production mondiale d’huitres qui
constituent le premier groupe d’espéces marines animales cultivées avec une production de
4,6 millions de tonnes en 2006 pour une valeur de 3,07 milliards de dollars (FAO 2008). Les
pays d’origine deC. gigasen sont les premiers producteurs, a savoir la Chine, suivie de la
Corée puis du Japon (FAO 2008).

C. gigasest originaire de I'Asie du sud-est et a été progressivement importée, depuis
le début du XXM siécle, sur tous les continents pour y étre cultivée (Ruesink et al. 2005).
Elle a été introduite dans 48 pays et des populations sauvages sont actuellement établies dans
17 pays (tableau i.1). Dans 19 pays, la naturalisation ne s’est pas réalisée, et dans les 12

derniers le statut de I'espéce est encore inconnu. L’échec de I'établissement en milieu naturel
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résulte de lintroduction de I'espéce dans des zones trop chaudes et oligotrophiques pour sa
survie (ex : Fidji, Polynésie francaise, Nouvelle Calédonie) ou trop froides pour permettre la
reproduction (ex : Alaska) (Ruesink et al. 2005).

2.2.2. Historique de l'introduction et de la colonisation en France

C. gigasa été introduite en France a partir de la fin des années 60 pour remplacer
I'huitre creuse portugaisérassostrea angulata, alors majoritairement cultivée, qui avait été
décimeée par deux maladies d'origine virale (Comps et Duthoit 1976, Comps et al. 1976).
Dans le cadre du programme ‘Resur’, 562 tonnes d’huitres adultes ont été importées du
Canada entre 1971 et 1975 ainsi que plus de 10 000 tonnes de naissains en provenance du
Japon de 1971 a 1977 (Grizel et Heral 1991). Aujourd’hui, la production francaise se classe
au 4™ rang mondial avec plus de 116 000 tonnes produites en 2006 pour une valeur de plus
de 325000 dollars (FAO 2008). Cette production représentait 3 113 entreprises en 2001 qui
exploitaient 11 648 hectares (Agreste 2005).

Les premiers cas de recrutement ont été observés a Marennes-Oléron et Arcachon en
1975 (Grizel et Heral 1991). Dans les années 80, quelques recrutements se produisirent au
nord de la Loire mais la colonisation restait trés sporadique. A partir du milieu des années 90
les épisodes de reproduction se sont multipliés dans les sites plus au nord en Bretagne et la
colonisation s’étend désormais sur la facade Manche-Atlantique, du Golfe Normano-Breton a
la frontiere espagnole. Les huitres sauvages colonisent préférentiellement tous les substrats
rocheux intertidaux en milieu plutdét abrité (roche, blocs, cailloutis, figure i.4A) mais
également les structures ostréicoles laissées a I'abandon ou les infrastructures marines
humaines (cale, jetée, figure i.4B) avec des biomasses pouvant atteindre plus de 50 kg. m
(Cognie et al. 2006). Des populations sauvages sont également observées sur le substrat
meuble dans les zones de vasiére ou sur les peuplements de moules par exemple en Mer du
Nord (Mer de Wadden et Oosterschelde) qui servent de support a la fixation des huitres (Reise
1998; Diederich 2005; Diederich 2006; Markert et al. 2009).
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Tableau i.1 : Introduction de C. gigas a travers le monde. (a) correspond a une expansion de
I'aire colonisée et (b) une transplantation dans l'aire d’origine (d’aprés Ruesink et al. 2005).

Etablie (oui / non,

Introduite en A partir de Date date indiquée si  Cultivée?
connue)
Afrique du sud 3:2 (ouesy), Chili, France, Royaume 1950 2001 oui
Allemagne Ecosse 1971 1991 oui
Argentine Chili 1982 1987 oui
gﬁzt)ralle (Nouvelle-Galles du Australie (Victoria, Tasmanie) 1967 (a) 1985 oui
Australie (Victoria) Australie (Tasmanie) 1955 oui oui
Australie (ouest et Tasmanie)  Japon 1947 - 1970 oui oui
Belgique 1990 (a) oui
Brésil Chili <1989 oui
Canada (ouest) Japon, USA (ouest) 1912 - 1977 1925 oui
Chili USA (ouest) 1983 oui
Chine Japon 1979 (b)
Costa Rica USA (ouest) 1979
Croatie 1980 (a)
Danemark USA (ouest), Allemagne 1980 oui peu probable
Espagne France 1980 oui oui
Fidji Japon, USA (ouest), Australie, 1968 - 1977 peu probable
Philippines
France Japon, Canada (ouest) 1966 - 1977 1976 oui
France (Polynésie) USA (ouest) 1972 - 1976 peu probable peu probable
Guam Taiwan 1975 non peu probable
Irlande France, Royaume Unis <1993 oui oui
Israél Royaume Unis 1976 peu probable oui
Italie France 1972 oui
Japon USA (ouest) 1980 (b)
Corée USA (ouest) 1981 (b)
Madeére Royaume Unis 1991 non
Malaisie USA (ouest) 1980
Maroc France < 1966
lle Maurice USA (ouest) 1971 peu probable probable
Mexique (ouest) USA (ouest) 1973 oui oui
Namibie Chili 1990 non oui
Nouvelle Calédonie Japon, USA (ouest), Australie, Tahiti 1967 - 1977 peu probable oui
Nouvelles Hébrides USA (ouest) 1972 - 1973 non
Nouvelle Zélande Japon ou Australie (Victoria, Tasmanie) 1958 (a) oui oui
Norvége USA (ouest) 1985 oui
Palau USA (ouest) 1972 -1973
pays-Bas Canada (ouest), Belgique, France, US&64 1981 1976 oui
(ouest)
Pérou <1997
Philippines Japon probable
Portugal France, USA (ouest) 1977 oui
Porto Rico USA (ouest) 1980 non
Royaume Unis Canada (ouest), USA (ouest), Hong 1556 19651979 oui oui
Kong, Israél
Russie (Mer Noire) 1976 peu probable
Samoa USA (ouest) 1980
Sénégal <2001
Seychelles Japon 1974 peu probable
Singapour 2003 peu probable oui
Suede 1980 non peu probable
Tahiti USA (ouest) 1972 - 1976 non
Tonga Japon, Australie (Tasmanie) 1975 peu probable
Tunisie France <1984 oui
Ukraine 1976 peu probable
USA (lles Vierges) USA (ouest) 1980
USA (Alaska) USA (ouest) 1980 peu probable oui
USA (est) USA (ouest) 1930 - 1990 peu probable non
USA (Golfe du Mexique) 1930 non non
Hawai Japon, USA (ouest) 1926, 1980 oui
USA (ouest) Japon, Corée 1902 probable oui
Vanuatu USA (ouest) 1972 peu probable
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g 4 )
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Figure i.4 : Colonisation de C. gigas sur la roche (A) et sur une cale (B) en Rade de Brest.

2.2.3. Conséquences écologiques de Crassostrea gigas sur son écosysteme héte

La colonisation deC. gigasa pris une telle ampleur depuis une dizaine d’années que
les scientifiques se sont posés la question des conséquences écologiques induites par cette

espece invasive sur son écosysteme hote.
Compétition avec les huitres natives

Par son caractere ubiquis®, gigass’est révélée plus compétitive que de nombreuses
espéeces d’huitres natives. Ainsi, en Nouvelle Zéla@dayigasa trés rapidement pris le pas
sur I'espece nativ&accostrea commerciali€n 1972, le rapport des deux especes sur les
collecteurs de naissains était largement en faveur de I'huitre native (1000 :1), en 1977 le
rapport était peu différent de 1, et a partir de 1878igasdominait avec un rapport de 4 :1
(Dinamani 1991). Le méme phénomeéne a été observé en Australie ou trente ans apres son
introduction, le recrutement de C. gigd@minait sur celui de Saccostrea commerciglisew
1990). Dans la Baie de Willapa (Washington State, US3),gigas est probablement
responsable du déclin de I'espéce nafstrea conchapila par la modification de son habitat
(Ruesink et al. 2005).

11
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Impact sur les communautés natives

L'impact de la prolifération deC. gigas a été principalement étudié sur les
communautés de substrat meuble, et plus particulierement sur les moulibhgdweedulis
en Mer du NordC. gigasse reproduit en effet depuis les années 70 dans I'Oosterschelde
(Smaal et al. 2009) et depuis les années 90 en Mer de Wadden (Reise 1998; Diederich et al.
2005), et du fait de la tres faible disponibilité en substrats durs, elle colonise les moulieres.
D’aprés Diederich (2005) les deux espéces devraient coexister du fait que la colonisation des
moulieres par les fucales limite la fixation @egigaset que le plus grand nombre de balanes
présents sur les coquilles @= gigas en comparaison avec celles des moules, favorise la
fixation de M. edulis Il semble cependant que dans certaines zones, les moulieres soient
progressivement remplacées par des récifs d’huitres (Kochmann et al. 2008). Les deux
espéeces sont considérées comme des especes ingénieurs ‘ecosystem engineers’ de part leur
capacité a créer des structures rigides en trois dimensions. Actuellement, certains auteurs
considerent qué€. gigasremplace la fonction écologique d&ytilus edulis(Markert et al.
2009) alors que d’autres considérent que les deux ingénieurs ont des fonctions différentes et
gue la prolifération de I'huitre modifierait les communautés intertidales natives (Kochmann et
al. 2008). Des études a plus long terme seront nécessaires pour régler ce débat portant sur des

travaux trés récents.

Des études ont également été menées sur d’autres habitats remarquables colonisés par
C. gigas Ainsi, deux études réalisées aux Etats-Unis et au Canada montrent que la proximité
de zones colonisées par gigascontribuerait a la réduction des herbiersZastera marina
(Everett et al. 1995; Kelly et al. 2008). Par ailleurs, si la richesse spécifique est souvent
supérieure dans la zone colonisée@agigas la composition des communautés de ces deux
habitats s’est révélée trés différente (Hosack et al. 2006; Kelly et al. 2008). Le recrutement de
C. gigassur les récifs d’hermelle§abellaria alveolata, a été observé en Baie du Mont Saint
Michel et Baie de Bourgneuf (Cognie et al. 2006; Dubois et al. 2006). Les hermelles sont des
polychetes batisseurs de récifs abritant une grande biodiversité. Les résultats obtenus par
Dubois et al. (2006) montrent que la présenc€ dgigassur les récifs augmente la diversité
de la macrofaune total du récif. Ce résultat pourrait s’expliquer par une plus forte
hétérogénéité du récif lorsquiz gigasest présente, et par le fait que les valves de I'huitre
servent de substrat aux épibiontes tels que les balanes, les ascidies ou des polychetes qui ne

colonisent pas les récifs d’hermelles (Dubois et al. 2006).

12
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L’impact deC. gigassur les communautés des zones rocheuses a été tres peu étudié.
Nous n'avons pu recenser qu’une seule étude, réalisée en Argentine (Escapa et al. 2004).
Dans cette étude, les auteurs ont montré que I'abondance de la macrofaune était supérieure
dans les recifs d’huitres en comparaison avec la roche non colonisée. L'abondance des
oiseaux Yy était également supérieure mais le temps de recherche de proie semblait rallongé

par la présence de C. gigas

Impact de I'activité trophique de C. gigas

Par un phénomene de compétition trophique, 'augmentation des stocks d’huitres
sauvages dans les bassins ostréicoles du sud de la Loire contribuerait a la diminution des
performances de croissance des huitres cultivées observée depuis 1996 (REMORA). Des
études utilisant des analyses isotopiques ont rével€ ggigasn’était pas nécessairement un
compétiteur trophique d’autres suspensivores tels que les mbulesi(lig, les balanes, les
ascidies, la crépiduleCfepidula fornicata) ou la coqueCgérastoderma edujedans des
conditions trophiques non-limitantes (Riera et al. 2002; Dubois et al. 2007). D’autre part, la
production abondante de féces et pseudo-féces résultante de I'activité trophique (Haven et
Morales-Alamo 1966), en enrichissant les sédiments en matiére organique perturbe les
communautés benthiques intertidales de sédiment meuble (Forrest et Creese 2006; Bouchet et
Sauriau 2008). Cependant cette perturbation, dépendante de I'hydrodynamisme n’est pas
toujours observée (De Grave et al. 1998). Les communautés de substrat rocheux semblent
moins impactées ‘négativement’ par cet enrichissement qui serait méme un facteur

d’augmentation de la biodiversité (Cognie et al. 2006).

Dans le but d’étudier l'invasion des cotes francaisespayigaset de proposer des
outils d’aide a la décision pour les gestionnaires et utilisateurs de ces espaces cétiers, un
programme de recherche nommé PROGIG (PROlifératiddrdssostrea GIGapa été initié
au LEMAR (IUEM, UBO) par C Hily en 2005 dans le cadre du programme national LITEAU
Il. Ce programme, d’'une durée de trois ans, avait pour objectifs de comprendre les causes de
linvasion de C. gigas en France, et d’en étudier la dynamique et les conséquences
écologiques et socio-économiques. C'est dans le cadre de ce programme que ce travail de
theése, dont les objectifs sont présentés ci-dessous, a été réalisé.

13
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3. Objectifs de I'étude

L’étude a été réalisée a I'échelle de la région Bretagne pour deux raisons principales.
La premiére étant que les différents stades du processus inv&sifgigassont représentés
dans cette région, avec des zones trés colonisées et des zones encore peu ou pas colonisées, ce
qui permet d’en étudier les facteurs déterminants et les conséquences sur I'écosysteme. La
seconde raison est que la majorité des cotes bretonnes est composée d’estrans rocheux, ce qui
n‘est pas le cas des grands bassins ostréicoles situés plus au sud (Baie de Bourgneuf,
Marennes-Oléron et Arcachon), or I'impact @e gigassur les communautés de substrat

rocheux n’a été que tres peu étudié.

Ce travail de these vise a répondre a trois questions majeures :

PARTIE | : Quel est I'état actuel de la colonisation de Crassostrea gigan Bretagne ?

Le but de ce travail était d'estimer, le plus précisément possible, I'état de la
colonisation deC. gigasen Bretagne. Pour cela deux échelles ont été définies, I'échelle
régionale et une échelle locale (Rade de Brest et Golfe du Morbihan) permettant une

estimation précise des stocks d’huitres sauvages en présence.

PARTIE Il : Quels sont les facteurs déterminant la dynamique du processus invasif de

Crassostrea gigas en Bretagne ?

Le but de ce travail articulé en deux chapitres était de définir les facteurs responsables
du succes de la reproduction et du recrutemeft dggasen Bretagne.

Chapitre 1: Le changement climatique, responsable de linvasioGra&sostrea
gigasen Bretagne ?
Dans ce chapitre, le suivi de la gamétogénese d’huitres, situées dans deux sites du Finistére
nord, ou les huitres sont cultivées mais dont un seul présente des individus sauvages, a permis

de tester I'influence du facteur température sur la reproduction.

14
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Chapitre 2: Quelle est linfluence des parametres biotiques et abiotiques sur le
recrutement de Crassostrea gigas
Dans ce chapitre, I'influence de la prédation, de la bathymétrie et de la nature du substrat sur

le recrutement de C. gigasété testée en Rade de Brest.

PARTIE Il : Quels sont les impacts écologiques dirassostrea gigas sur son écosystéeme

hote ?

Chapitre 1: Quels sont les impacts @eassostrea gigassur les communautés
intertidales ?

Le but de ce travail articulé en trois sous-chapitres était de quantifier les imp@cts de
gigas sur les communautés intertidales en fonction du stade de la colonisation. Dans un
premier temps, I'impact du recouvrement progressif du substrat roche@x gayassur la
biodiversité a été testé. Dans un deuxieme temps, c’est la question de la responsabilité de cette
colonisation sur la régression des fucales, observée en Bretagne depuis une vingtaine
d’années, qui a été étudiée. Enfin, 'impact du dernier stade de colonisation, correspondant au

récif, a été testé sur les communautés intertidales de substrats rocheux et meuble.

Chapitre2 : Quelle est la contribution @@assostrea gigagmux flux de CQ d'un
emsysteme cotier ?

Le but de la premiére partie de ce chapitre a été de quantifier la production spécifique
de carbone et de carbonate de calcium due aux activités de respiration et de calcifition de
gigasen Rade de Brest.

La seconde partie de ce chapitre a été de quantifier I'impa€&. dggas sur les
processus de respiration, de photosynthése et de calcification de la communauté benthique

intertidale rocheuse, lorsque les huitres colonisent I'estran.
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ETAT DE LA PROLIFERATION DE C.GIGAS EN BRETAGNE

Introduction

La premiére étape de ce travail de thése a été d’estimer, le plus précisément possible,
I'état de la colonisation d€. gigasen Bretagne. Dans ce but, un Systeme d’Information
Géographique (SIG), reconnu comme étant un outil performant pour cartographier et évaluer
la dynamique de la colonisation des especes invasives (Haltuch et al. 2000; Cognie et al.
2006), a été créé dans le cadre du programme PROGIG (Le Berre et al. soumis, Annexe 1).
Un SIG est un outil informatique permettant d'organiser et présenter des données
alphanumériques spatialement référencées ainsi que de produire des plans et cartes. Les
données, de type point, ligne ou polygone principalement, sont ajoutées sous forme de
couches dans le SIG. Le suivi par photo-interprétation, le plus régulierement utilisé (Cognie et
al. 2006) ne paraissait pas adapté pgougigas la résolution spatiale des orthophotographies
et des images satellitaires ne permettant pas de distinguer systématiquement les peuplements
d’huitres. Par ailleurs, la présence d'une couverture algale, ou d’'un substrat clair offrant peu
de contraste avec les coquilles d’huitre le colonisant, suffisent a rendre inefficace ce type
d’approche malgré une densité d’huitres importante.

Une approche par échantillonnage ponctuel a donc été mise en place pour identifier les
zones impactées. Cet échantillonnage a été réalisé a deux échelles différentes : tout d’abord a
I'échelle régionale de I'ensemble des cbtes bretonnes, puis a une échelle plus fine dans la
Rade de Brest et le Golfe du Morbihan. L’'analyse spatiale de la prolifératiGn gigasa
I'échelle de la Bretagne par I'outil SIG, a été soumise dans la revue Cybergeo et est présentée

dans I'annexe 1.
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1. Echelle régionale

1.1. Maté&iel et méthodes

L’inventaire de la colonisation des cbtes bretonnespagigasa été réalisé sur 169

sites du 14 au 19 mai 2007 de Cancale au Conquet, et du 13 au 17 juin 2007 de Camaret a
Bourgneuf, lorsque les coefficients de marée, supérieurs a 80, permettaient d’accéder a toute
la bande d’estran couverte par les huitres. Les sites inventoriés avaient été choisis au préalable
dans des secteurs littoraux topographiquement et morpho-sédimentairement homogenes. Les
criteres adoptés ont été l'accessibilité, la taille de I'estran, le type de substrat dominant (la
roche principalement) et une distance réguliere entre les points. Cette sélection a été réalisée a
partir des orthophotographies littorales 2000 et du Scan28.IGN

La réalisation de transects perpendiculaires aux lignes bathymétriques (du trait de cote
jusqu’au niveau de basse mer) sur I'estran de plusieurs des sites inventoriés en Rade de Brest
a permis de caractériser la zone colonisée par les huitres (figure 1.1). Sur un estran rocheux,
C. gigasse repartit de la zoneRelvetia canaliculata jusqu’a la moitié environ de la zone a
Fucus serratusLa densité des huitres est maximale sur environ la moitié de la zone médiane

de la bande, et de part et d’autre, la densité est estimée a la moitié de la densité maximale.

Sur chacun des 169 sites, la mesure de la densité des huitres a été effectuée dans trois
quadrats de 0,5 frdisposés dans la zone de colonisation maximale. Les valeurs de densité
mesurées sur les sites ont été classées selon un indice de densité (tableau 1.1), congu pour
caractériser l'intensité de la colonisation et permettre par la suite d’estimer visuellement et
simplement la densité des huitres présentes sur l'estran, facilitant ainsi la définition de
grandes bandes intertidales de densité identique.

Au début de I'année 2009, les sites situés entre le Conquet et Ploumanach ont été
revisités et I'indice de densité qui leur avait été assigné en 2007 a été corrigé si nécessaire.
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Pelvetia canaliculata

Densité = d/2
v Ascophyllum nodosum
Fucus vesiculosus
Densité =d
Densité = d/2 Fucus serratus

Figure 1.1 : Répartition de C. gigas sur un estran rocheux.

Tableau 1.1 : Indice de densité de C. gigas sur les estrans. Correspondance avec la densité
mesurée et estimée.

Indice de Nombre d'individus par  Estimation visuelle de I'indice de densité sur une
densité m? bande d’'un métre de large

0 0

1 <0,01 < 10 individus (ind.) sur 100 meétres de long

2 0,01a1 =~ 10 ind. sur 100 metres de long

3 1a10 =~ 10 ind. sur 10 métres de long

4 10 a 100 > 10 ind. sur 1 metre

5 100 a 1000 > 10 ind. sur 0,1 métre

1.2. Résultats

Les cotes les plus colonisées fargigassont celles de la Baie de Saint Brieuc, de la
Rade de Brest, et de Lorient a la Baie de Bourgneuf avec des densités pouvant atteindre
plusieurs centaines d’huitres par métre carré (indices de densité 4 a 5, de 10 a 1 000 individus.
m?) (figure 1.2).
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D’autres portions de cotes telles que de Erquy a Cancale, de Perros-Guirec a
I'Arcouest et de Pont-'Abbé a Lorient sont également touchées par la prolifératiGn de
gigasmais dans une moindre mesure (indices de densité 2 & 3, de 0,01 & 10 indifjdus. m

De Primel-Trégastel a Perros-Guirec et du Conquet a I'Aber Ildut, la préserice de

gigasa été relevée dans des densités trés faibles (indice de densité 1, < 0,01 indfiidu. m

La présence d’huitres sauvages nous a également été signalée récemment dans la
riviere du Goyen et sur les iles d’Houat et Hoedic mais I'estimation de la densité n'y a pas

encore été effectuée.

Deux zones en Bretagne sont indemnes de la colonisatiGngigas Elles s’étendent

de Douarnenez a Penmarch et de I’Aber lldut & Roscoff.

Roscoff Q QArcouest
erros-
Guirec
Erquy
Aber Primel- O
lidut Tregastel O

Brest
Le Conquet Saint Brieuc

Douarnenez

Présence signalée @t O
* Penmarch ' Abbé O

Indice de densité i
Lorient
Zones de production ostréicole

O @

Baie de
Bourgneuf

Figure 1.2 : Bilan de la colonisation des cétes bretonnes par C. gigas. L'indice de densité 1
correspond & une densité <0,01 ind?n2 entre 0,01 et 1 ind. M3 entre 1 et 10 ind. M 4
entre 10 et 100 ind. thet 5 entre 100 et 1 000 ind:“m
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1.3. Discussion

Plusieurs parametres expliqueraient la distribution de C. gigales cbtes bretonnes.

La présence de zones de production ostréicole est le premier parametre déterminant la
présence des huitres sur les cbtes bretonnes. A I'exception du nord du Finistere, tous les
secteurs ou I'on observe des fortes densités d’huitres se situent a proximité de zones
ostréicoles. La production ostréicole constituant la source de diffusion des larves d’huitres au
début du phénomeéne de prolifération, des densités élevées d’huitres sauvages a proximité des
zones de production étaient prévisibles. L'absence d’exploitation ostréicole dans les baies

d’Audierne et de Douarnenez expliquerait I'absence de C. gigdgurs estrans.

Les courants marins, induits par la marée et le vent, ont également une influence sur la
distribution deC. gigasen déterminant la direction et la distance de dispersion des larves
(Ellien et al. 2000). Leur effet est particulierement visible dans la présenCe glgasdu
Conquet a I'Aber lldut et son absence en Baie de Douarnenez. En effet, lorsque la masse
d'eau de la Rade de Brest, seule zone de production ostréicole a proximité, est évacuée a
marée descendante avec les larves de C. gigiale peut contenir en été, les courants marins
la transportent vers le nord en longeant la cote (Guillam et Le Nestour 1990; Pineau 1998). La
probabilité que des larves issues de la Rade de Brest atteignent les estrans de la Baie de

Douarnenez est donc trés faible.

Le dernier facteur principal de la répartition des huitres sauvages est la température de
'eau. L'absence d’huitres sur les cotes du nord du Finistere ne pouvant s’expliquer par les
deux premiers parameétres, puisqu’il y a des exploitations ostréicoles dans cette zone et que les
courants se déplacent le long de la cbte, une autre hypothése a été fournie par I'étude des
températures de surface. En été, on peut en effet observer une ‘bulle’ d’eau froide
permanente, associée a la présence du front thermique d’Ouessant, localisée au niveau des
cotes nord-Finistéere (figure 1.3). Le 15 aolt 2008 par exemple, les températures ne
dépassaient pas 15°C dans cette zone et pourraient donc limiter la reproduction des huitres qui

y sont cultivées. Cette hypothése sera testée dans la deuxiéme partie de ce manuscrit.
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Fe a a Fe
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Température de surface ("C)

Figure 1.3 : Température des eaux de surface sur la fagade Manche-Atlantique francaise le 15
aolt 2008. (Ifremer-Nausicaa)

A un niveau plus local, 'hydrodynamisme et le manque de supports primaires (i.e.
roche, coquilles...) peuvent également expliquer I'absend¢e dggasdans des sites proches
de zones colonisées. Ainsi, les conditions trés exposées des pointes du Cap Fréhel et de
Penmarch (Ruesink 2007), et le substrat trés envasé du fond des estuaires de la riviere d’Etel,

du Blavet et de la riviere d’Auray pourraient empécher l'installation des huitres.
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2. Echelle locale : Rade de Brest et Golfe du Morbihan

2.1. Maté&iel et méthodes

Cette étude a été réalisée sur 82 sites en Rade de Brest entre le 12 janvier et le 20 mai
2005, et sur 47 sites dans le Golfe du Morbihan entre le 11 janvier et le 19 février 2006. En
Rade de Brest, tous les substrats ont été échantillonnés alors que dans le Golfe du Morbihan,
seuls les substrats rocheux ont été echantillonnés (roche et champs de blocs). Pour chaque

site, un point GPS de sa position est enregistre.

2.1.1. Echantillonnage sur le terrain

Sur 38 des sites de la Rade de Brest et 31 du Golfe du Morbihan, la densité des huitres est
mesurée par comptage du nombre d’huitres sur une surface déterminée en fonction de la
densité apparente :

Pour les sites trés peu colonisés par les huitres, les huitres sont comptées sur une
surface relevée par GPS. Dans ce cas on ne fait pas de répliquat car la densité exacte peut étre
mesureée pour le site en entier.

Pour les sites un peu plus colonisés, des quadrats dé é5de 0,1rh sont utilisés.

Dans ce cas, 10 répliquats tirés de maniéere aléatoire sont réalisés au sein de la bande dense
d’huitres.

Sur 44 des sites de la Rade de Brest et 16 du Golfe du Morbihan, la densité d’huitres
est estimée visuellement grace a I'indice de densité (tableau 1.1). On l'utilise essentiellement
sur les zones situées de part et d’autre des sites ou un comptage précis a été réalisé. Cet indice
permet ainsi de définir I'existence ou non de grandes bandes intertidales de densité identique

pour I'estimation ultérieure des stocks.
Sur tous les sites du Golfe du Morbihan et 17 de la Rade de Brest, les comptages

distincts des huitres adultes et juvéniles vivantes (moins de 4cm) (Reise 1998), et des huitres

mortes ont été realisés.
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Sur 30 sites de la Rade de Brest et 35 du Golfe du Morbihan, la largeur de la zone d’estran

colonisée par les huitres (figure 1.1) est mesurée.

Sur 10 sites de la Rade de Brest, les huitres présentes dans les quadrats ont été
collectées. Au laboratoire, les épibiontes ont été retirés et les coquilles ont été mesurées pour
séparer les adultes des juvéniles. Le poids frais de chaque huitre a été mesuré, la chair et la
coquille ont ensuite été séparées et placées a I'étuve a 60°C pendant 48 h, puis au four a
450°C pendant 4h afin d’obtenir le poids sec libre de cendres (Ash Free Dry Weight, AFDW)

et la calcimasse.

L'ensemble des sites échantillonnés en Rade de Brest et dans le Golfe du Morbihan est

présenté en annexe 2 et 3, respectivement.

2.1.2. Estimation des stocks

Pour estimer les stocks d’huitres sauvages, il est nécessaire de calculer dans un
premier temps la surface occupée par les huitres, puis de multiplier cette derniére par la
densité.

Les densités mesurées sur les sites ainsi que la couche des différents substrats
intertidaux (Rade de Brest, (Le Berre 1999), Golfe du Morbihan (Chauvaud 2002)) ont été
intégrées dans le SIG (Systeme d’information Géographique) réalisé avec le logiciel ArcView
8® (figure 1.4). Cela nous a permis d’estimer la surface d’estran potentiellement colonisée par
C. gigaset de déterminer que la largeur de la bande d’huitre mesurée sur le terrain s’étend sur
la moitié de la largeur de la bande rocheuse estimée par le SIG. Dans I'équation pour le calcul
des stocks il faut donc diviser par 2 les surfaces estimées par le SIG pour obtenir la surface

occupée par les huitres.
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Figure 1.4 : Utilisation du SIG dans le calcul du stock d’huitres présent sur les estrans.

L’estimation du stock a été réalisée pour chaque zone de densité et de substrat
homogenes, qui se situaient autour des sites ou la densité avait été mesurée précisément, selon
I'équation suivante :

S =[(S/2 x d) + (S/2 x d/2)] x [(Y%% x Pjuv) + ((1-%.) x Pad)]

ou & est le stock d’huitres présent sur la zone étudiée (AFDW, chair + coquille), S, la surface
totale du substrat colonisé, d, la densité d’huitres sur la zone (en nombre d’indiviguguim
estdivisée par deux pour la moitié de la surface (figure 1.1y, %a proportion de juveniles

sur la zone (sans unité), R, le poids sec (AFDW) moyen en Rade de Brest d’'une huitre
juvénie estimé a 1,559 et,f, le poids sec (AFDW) moyen en Rade de Brest d’'une huitre

adule estimé a 41g.
2.2. Résultats
2.2.1. Rade de Brest
La densité d&. gigasest supérieure sur les estrans du sud de la rade (figure 1.5). Au
sein du bassin sud de la Rade de Brest, c’est a I'est (ou au ‘fond’ de la rade) que les densités

sont les plus fortes. Seules deux zones ne sont pas colonisézsgigas : la partie sud du

goulet a la sortie de la rade et la zone qui s'étend du port de commerce a la plage du Moulin
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Blanc. La densité moyenne des huitres a été estimée & 86 (+ 97Fiadecun maximum de

780 ind.m™ atteint sur un site du sud-est de la rade (Moulin-Mer). Le stock total digas

colonisant les estrans de la Rade de Brest a été estimé a 6 514 (+ 3 520) tonnes AFDW,

correspondant & un poids frais d’environ 10 000 tonnes, réparties sur?2,7 km

La proportion de juvéniles dans la population est supérieure dans les sites du nord de

la rade (figure 1.6). La proportion moyenne d’huitres juvéniles dans la populati®ngigas

de la Rade de Brest a été estimée a 53 (+ 20) %.

Les proportions d’huitres mortes les plus fortes ont été observées dans les sites du

nord-ouest de la Rade de Brest (figure 1.7). La proportion moyenne d’huitres mortes dans la

population de C. gigade la Rade de Brest a été estimée a 16 (+ 10) %.

' / Plougastel-
JIPAN Daoulas

Camaret %)‘“T

Crozon

SRS

Daoulas Indice de
densité
0

abh wDNPEP

Figure 1.5 : Bilan de la colonisation de la Rade de Brest par C. gigas. L'indice de densité 1

correspond & une densité <0,01 ind*entre 0,01 et 1 ind. 3 entre 1 et 10 ind. iy 4
entre 10 et 100 ind. thet 5 entre 100 et 1000 ind:“m
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Figure 1.6 : Répartition géographique de la proportion des juvéniles de C. gigas en Rade de

Brest.
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Figure 1.7 : Répartition géographique de la

proportion d’huitres mortes en Rade de Brest.
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2.2.2. Golfe du Morbihan

Les densités d€. gigasles plus fortes ont été observées sur les estrans rocheux de
'ouest (‘sortie’ du golfe) et de I'est (‘fond’) du golfe (figure 1.8), alors que la partie centrale
est moins coloniséeC. gigas était présente sur tous les sites échantillonnés. La densité
moyenne des huitres a été estimée a 36 (+ 62) iffdawac un maximum de 516 ind.’m
atteint sur un site a la sortie du Golfe (Bilgroix). Le stock totalCdegigascolonisant les
estrans rocheux du Golfe du Morbihan a été estimé a 4 173 (x 2 684) tonnes AFDW,
correspondant & un poids frais d’environ 6 400 tonnes, réparties sur#4,9 km

La proportion de juvéniles dans la population est également supérieure dans les sites
de l'ouest et de I'est du golfe (figure 1.9). La proportion moyenne d’huitres juvéniles dans la
population de C. gigagdu Golfe du Morbihan a été estimée a 41 (x 23) %.

Les proportions d’huitres mortes les plus fortes ont été observées au centre du golfe (figure
1.10). La proportion moyenne d’huitres mortes dans la population du Golfe du Morbihan a été

estimée a 16 (+ 11) %.
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Figure 1.8 : Bilan de la colonisation du Golfe du Morbihan par C. gigas. L’indice de densité 1
correspond & une densité <0,01 ind*entre 0,01 et 1 ind. 3 entre 1 et 10 ind. fy 4
ente 10 et 100 ind. thet 5 entre 100 et 1000 ind:“n
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Figure 1.9 : Répartition géographique de la proportion des juvéniles de C. gigas dans le
Golfe du Morbihan.
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Figure 1.10 : Répartition géographique de la proportion d’huitres mortes dans le Golfe du
Morbihan.
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2.3. Discussion

2.3.1. Estimation des stocks

Si les campagnes d’échantillonnage couplées a I'utilisation de 'outil SIG permettent
d’'obtenir une estimation assez fine du stock d’huitres sauvages en Rade de Brest et des
estrans rocheux du Golfe du Morbihan, cette valeur est probablement une sous-estimation du
stock réel.

Malgré la mise en place d'un plan déchantillonnage le plus complet possible,
certaines zones moins accessibles ont été sous-échantillonnées. C’est le cas notamment de la
Baie de Daoulas et des rias des rivieres du Faou, de I'Hopital-Camfrout, et de Logonna, a I'est
de la Rade de Brest, ou les grandes vasieres rendent I'exploration a pied et la navigation
impossible. C’est le cas également de la multitude d’iles du Golfe du Morbihan qui n’ont pu
étre visitées pendant le mois d’échantillonnage début 2006. Sur ces portions d’estran, si des
sites échantillonnés de part et d’autre avaient des densités similaires, une densité moyenne
était estimée pour la zone. Cependant quand cette méthode n’était pas applicable, nous avons
jugé la densité nulle. Ainsi, des zones probablement colonisées n’ont pas été prises en compte
dans le calcul du stock total.

La sous-estimation du stock est due également a la mesure de la largeur de la bande
d’huitres sur I'estran. En effet, nous avons mesuré une distance projetée qui ne tient pas
compte des anfractuosités et parois verticales sur lesquelles les huitres se développent
également.

Les valeurs des stocks présentent des écart-types assez forts qui s’expliquent par la trés
forte hétérogénéité de répartition des huitres sauvages a petite et moyenne échelle spatiale.
Les écart-types des densités moyennes d’huitres en Rade de Brest et dans le Golfe du
Morbihan témoignent de cette variabilité spatiale de la colonisation de I'estr&h gayas
Une des hypothéses serait I'arrivée des larves d’huitres regroupées en ‘essaim’ sur la céte
(Auby et Maurer 2004) qui expliquerait que, sur un linéaire d’estran de conditions

d’hydrodynamisme et de substrat homogénes, les densités d’huitres ne soient pas similaires.

Les 10 000 et 6 400 tonnes d’huitres sauvages en Rade de Brest et dans le Golfe du
Morbihan représentent un tonnage non négligeable en comparaison avec la production
annuelle d’huitre creuses en Rade de Brest et dans le Golfe du Morbihan estimée en 2001 a

environ 5 000 et 15 000 tonnes (poids frais), respectivement (Agreste 2005). Les valeurs de
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stocks déterminées par cette étude sont également du méme ordre de grandeur que les 8 419
tonnes mesurées en Baie de Bourgneuf (Cognie et al. 2006) mais encore inférieures a celles
mesurées dans d’autres bassins ostréicoles en France ou les huitres sauvages posent un
probleme, notamment de compétition trophique avec les huitres cultivées : 20 000 tonnes a
Marennes-Oléron (Prou et al. 1994) et 37 000 tonnes a Arcachon (Auby et Maurer 2004).

2.3.2. Répartition des stocks

La répartition des stocks d’huitres en Rade de Brest et dans le Golfe du Morbihan
serait expliguée par les mémes parameétres qui régissent la répartiComidgasa I'échelle
de la Bretagne, a savoir, la présence de concessions ostréicoles, les courants et la température
de l'eau.

En Rade de Brest, la majorité des concessions ostréicoles est localisée en ‘fond’ de
rade (cadastre conchylicole du service des affaires maritimes), correspondant a la zone de
colonisation maximale. Dans le Golfe du Morbihan, la présence de parcs ostréicoles ne
semble pas étre le premier parametre déterminant la répartition des huitres sauvages. On
remarque en effet qu'il y a peu de parcs dans le fond du golfe (figure 1.11), alors que les
densités d’huitres sauvages y sont plus importantes qu’au centre.

Cette faible concentration de cultures marines est sans doute compensée par des
courants résiduels permettant la dispersion des larves dans tout le golfe. Le temps de
résidence des eaux de 0,5 jour a I'entrée du golfe, de 2,5 jours au centre et de 10 jours dans le
fond témoignerait en effet d'un brassage efficace des eaux du Golfe, contre les 26 jours
moyens nécessaires aux eaux de la Rade pour se renouveler (Karleskind 2004). Le temps de
résidence des eaux plus long au fond du Golfe du Morbihan et de la Rade de Brest permettrait
aux larves de stationner plus longtemps dans ces zones et d’augmenter leur chance de s’y
fixer. A l'inverse, le temps de résidence plus court au nord-ouest de la Rade de Brest, de
I'ordre de 3 jours (Karleskind 2004) limiterait la probabilité aux larves provenant du bassin
sud de s’y installer d'ou les densités plus faibles observées dans cette zone. Lorsque les eaux
sortent de la Rade de Brest, les courants longent la partie nord du goulet (SHOM), expliquant
ainsi I'absence d’huitre sur la partie sud du goulet et leur présence au nord, en faible densité
toutefois car les essaims de larves sont probablement dilués quand ils arrivent a ce niveau.

En été, la température de I'eau est plus chaude dans le fond de la Rade de Brest et du
Golfe du Morbihan que dans le reste des deux bassins, du fait d’'une bathymétrie et d’'un

brassage des eaux plus faibles. Ce parametre pourrait avoir une influence sur le recrutement
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des individus en améliorant la survie des larves et en accélérant leur développement (Rico-
Villa et al. 2009).

Deux autres parameétres qui n'avaient pas été mis en évidence dans l'analyse de la
colonisation a I'échelle de la Bretagne auraient une influence a cette échelle plus locale. Tout,
d’abord, le recouvrement du substrat par des fucales limiterait la colonisatiGn gigas
(Reise 1998; Diederich 2005). Or la sortie du Golfe du Morbihan est caractérisée par une
couverture algale faible ou absente selon les zones, tandis qu’elle est bien plus importante sur
les substrats du centre et du fond du golfe. Malgré un temps de résidence plus court a ce
niveau, un substrat plus favorable a la fixation des larves d’huitres pourrait expliquer une
colonisation supérieure a la sortie de golfe en comparaison avec la zone centrale. Ce
parametre sera testé dans le deuxieme chapitre de ce manuscrit.

La contamination des eaux par des polluants, connus pour perturber le développement
larvaire (His et al. 1999), la métamorphose (His et al. 1997) ainsi que la croissance du
naissain (Stachowski-Haberkorn et al. 2008), pourrait expliquer I'abserCegigasdu port

militaire a la plage du Moulin Blanc dans le bassin nord de la Rade de Brest

Figure I1.11 : Les concessions ostréicoles sur le Domaine Public Maritime dans le Golfe du
Morbihan ( Section Régionale Conchylicole de Bretagne Sud)
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2.3.3. Evolution du stock

La proportion de juvéniles ou taux de recrutement égal a 53 et 41% en moyenne pour
la Rade de Brest et le Golfe du Morbihan témoigne d’une dynamique de prolifération active.
Sur les sites déja tres colonisés, la croissance du stock se fait en volume avec la formation de
véritables récifs. Pour les sites moins colonisés, situés plutdt dans la partie nord de la rade et
centrale du golfe, la croissance du stock se fait en surface sur le substrat.

En Rade de Brest, les proportions de juvéniles les plus fortes (supérieures a 75%) sont
observées dans les zones de plus faible densité d’huitres, a I'ouest de la rade. Ce phénomene
témoigne de I'expansion de la colonisation vers des zones dont les conditions biotiques et
abiotiques leur permettent de s'installer, mais qui n'avaient pas encore été atteintes par des
guantités suffisantes de larves. La proportion d’huitres mortes, supérieure dans cette méme
zone, témoigne toutefois de conditions moins optimales a leur survie, tels un
hydrodynamisme plus fort (Ruesink 2007) ou des températures de I'eau plus faibles.

Dans le Golfe du Morbihan, les proportions de juvéniles les plus fortes (supérieures a
75%) sont observées dans les zones de plus fortes densités d’huitres. La colonisation semble
donc s’étendre moins efficacement vers les zones les moins colonisées du centre du golfe. Le
temps de résidence faible des eaux dans cette zone ainsi que la présence des fucales ont déja
été exposés comme des facteurs limitant I'arrivée des larves sur ces sites. Les proportions
d’huitres mortes les plus fortes se situant également dans cette zone centrale, les conditions de
vie y seraient donc beaucoup moins optimales, et limiteraient d’autant plus la progression de

la colonisation
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Conclusion

A I’exception de la zone nord-Finistére et des baies de Douarnenez et Audierne,
'ensemble des cétes bretonnes est actuellement coloni§® payas La Rade de Brest et le
Golfe du Morbihan sont particulierement touchés par cette colonisation puisque notre étude a
permis d’'y recenser des stocks de 10 000 et 6 420 tonnes (poids frais), respectivement. La
colonisation est en train de s’étendre progressivement dans ces deux bassins ostréicoles mais
la zone centrale du Golfe du Morbihan semble encore relativement épargnée. L’'augmentation
du stock d’huitres dans le fond du golfe devrait toutefois engendrer une production de larves
de plus en plus abondante qui pourrait, a terme, parvenir a coloniser cette zone dans des
densités équivalentes au reste du golfe.

Cette étude a mis en évidence deux parametres, parmi d’autres, qui sembleraient
limiter le processus de prolifération @e gigas la température et la présence d’algues sur le
substrat. L'influence de ces parametres sur la reproduction et le recruteméntga@s

respectivement, est présentée dans la partie suivante du manuscrit.
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PARTIE I :

Quels sont les tacteurs déterminant la
dynamique du processus invasit de

Crassostred gigas en Bretagne ?
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Introduction

La premiere partie de ces travaux de thése a permis d’établir la cartographie de I'état de la
colonisation deC. gigassur les cotes bretonnes et de formuler des hypotheses quant aux
parametres responsables de la répartition géographique de I'espéce. Dans cette seconde partie
nous testerons donc I'hypothese de la responsabilité du réchauffement de la température des
eaux de surface, di au changement climatique, dans I'établissem@ngidgasen Bretagne

et de son absence dans la région des Abers. Dans un second temps, nous testerons plusieurs
facteurs biotiques et abiotiques déterminant le succés ou I'échec du recrute@egigdeset

donc sa répartition géographique sur les estrans bretons. Enfin, nous aborderons dans la
discussion un dernier parameétre contrdlant la dynamique de colonisatibrgagsque sont

les épisodes de mortalité estivales.
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Chapitre 1: Le changement climatique, responsable de

I’invasion de Crassostrea gigas en Bretagne ?

Introduction

Une fois I'espéce exotique introduite, le passage a I'étape suivante du processus
invasif dépend de sa capacité a se reproduire dans ce nouvel environnement (figure i.1)
(Occhipinti-Ambrogi 2007). Par conséquent, une bonne connaissance du processus de
reproduction est un élément clé de la compréhension du succes de l'installation de I'espéce
dans son nouvel environnement. Si la reproductioilCidessostrea gigaa été tres étudiée
depuis de nombreuses années en raison de son intérét économique (Héral et al. 1986; Lubet
1991; Lango-Reynoso et al. 1999), les causes de I'expansion récente des populations sauvages
en Bretagne n’ont jamais été établies. En e@egigasa été introduite a la fin des années 70
sur tout le littoral francais mais ce n’est que depuis les années 90 que le phénoméne de
prolifération s’est amplifié sur les c6tes bretonnes.

Ce temps de latence est classique dans le processus d'installation d’'une espéce
invasive (Williamson 1996; Mack et al. 2000) et peut avoir plusieurs causes : la fréquence et
l'intensité des épisodes d’introduction, une sélection naturelle de génotypes adaptés au nouvel
environnement ou une modification de I'’écosysteme hote (figure i.2). La premiére hypothése
ne peut s'appliqguer &. gigaspuisque des milliers d’individus cultivés étaient présents en
permanence dans les sites ostréicoles sur les cotes bretonnes. La seconde hypothese semble
également peu probable, du moins au début de l'invasion, car les individus cultivés sur les
cbtes bretonnes provenant tous, jusque tres récemment, des bassins ostréicoles d’Arcachon et
de Marennes-Oléron, présentaient un pool génétique commun (Meistertzheim 2008).

Dans cette étude, nous avons donc décidé de tester la derniere hypothese et plus
précisément, dans un contexte de réechauffement climatigue global, I'hypothése de
'augmentation de la température des eaux cétieres en Bretagne. Cette hypothese est d'ailleurs
soutenue par Cognie et al. (2006) et Diederich (2005) pour expliquer la prolifératon de
gigasen Baie de Bourgneuf et Mer de Wadden, respectivement. ©Chgigas comme chez
de nombreux bivalves marins, il est en effet reconnu que la température de l'eau est le
principal facteur environnemental affectant le développement gonadiqgue (Mann 1979;
Muranaka et Lannan 1984; Fabioux et al. 2005). Différents paramétres de la reproduction de
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deux populations localisées dans le nord du Finistere ont donc été suivis pendant deux ans. Le
terme population que nous emploierons dans ces travaux n'a pas de valeur génétique, il

distingue seulement des huitres issues de lieux géographiques différents.

1. Matériel et méthodes

1.1. Sies d’études et échantillonnage

Les échantillonnages ont été réalisés sur le site de la Pointe du Chéateau en Rade de
Brest, ou les huitres se reproduisent régulierement depuis une quinzaine d’années et le site de
I’Aber Benoit, seule zone en Bretagne indemne de l'invasio@.dggasalors qu’elle y est
cultivée (figure 11.1).

Figure 11.1 : Localisation géographique des sites d’études

Les prélevements d’huitres ont été effectués de juin a octobre 2006 et de février a
novembre 2007 excepté pour les huitres cultivées de la Pointe du Chateau ou
I'échantillonnage n'a débuté qu’en avril. La fréquence des prélevements était bimensuelle
pendant la période estivale (de juin a septembre) et mensuelle le reste de I'année. En 2006 et
2007, les huitres de I'Aber Benoit étaient des huitres cultivées agées de trois ans (70-
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110 mm), collectées dans le bassin de Marennes-Oléron et transférées a I'age de 18 mois dans
I'Aber. Sur le site de la Pointe du Chateau, en 2006, seules des huitres sauvages ont été
échantillonnées. La détermination de I'dge des huitres sauvages par des méthodes non
destructives étant impossible, nous avons fait le choix de sélectionner des spécimens de méme
taille que ceux de I'’Aber Benoit (70-110 mm). En 2007, en plus des huitres sauvages, des
huitres cultivées agées de trois ans ont été échantillonnées sur le site de la Pointe du Chateau.
Elles ont également été collectées dans le bassin de Marennes-Oléron et transférées a I'age de
18 mois en Rade de Brest. Les poches ostréicoles des deux sites se situaient a un niveau
bathymétrique d’environ 3m, correspondant a une durée d’émersion d’environ 8h par jour,
auquel les huitres sauvages de la Pointe du Chateau ont également été récoltées. Pour chaque
date, une soixantaine d’'individus étaient prélevés par situation : 60 huitres cultivées de I'’Aber
Benoit (AB), 60 huitres cultivées de la Pointe du Chateau (CPC) et 60 huitres sauvages de la
Pointe du Chéateau (PC).

1.2. Mesure de la température

Des sondes thermiques (EBI 85-A, Ebro) placées dans les poches ostréicoles sur les
sites de la Pointe du Chéateau et de I'’Aber Benoit, ont mesuré, toutes les 20 minutes, les
températures de I'eau et de I'air supportées par les huitres lors des phases d'immersion et
d’émersion, du ¥ janvier 2006 au 31 décembre 2007. Le jeu de données a pu étre décomposé
a patir de la situation bathymétrique des poches et de l'oscillation des hauteurs d’eau
journalieres (SHOM) afin de dissocier les températures mesurées dans I'eau et dans I'air.

Les températures mesurées par les sondes dans les poches ostréicoles peuvent étre
considérées comme similaires a celles supportées par les huitres sauvages sur les rochers,
étant donné que ces dernieres étaient prélevées a proximité immediate du parc ostréicole et se
trouvaient au méme niveau bathymétrique. Les températures maximales de I'air, enregistrées
lors des marées basses ayant lieu I'apres-midi en été, pourraient étre toutefois supérieures
pour les huitres sauvages a celles mesurées par les sondes, du fait de la protection induite par

les poches ostréicoles.

1.3. Indice de condition

L'utilisation d’'un indice de condition (IC) permet une comparaison globale de I'état

physiologique des animaux entre les différents sites. Ce type d’indice reflete I'embonpoint des
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individus. Il varie avec les facteurs du milieu (température, disponibilité trophique, etc.) ainsi
gu’en fonction du cycle de reproduction. Cet indice permet, de caractériser globalement le
cycle sexuel de I'huitre (vitesse, intensité et date de ponte).

L’indice de condition utilisé dans cette étude pour caractériser le cycle sexuel est celui

proposeé par Lucas et Beninger (1985):

IC = (Masse de chair séche) / (Masse de coquille séche) x 100

Il a été calculé pour 30 huitres de chaque prélévement.

1.4. Analyse histologique qualitative de la gonade

L’étude histologique de la gonade permet de définir les stades de maturité. Parmi les
30 individus restants du prélevement, I'observation au microscope d’'un frottis de gonade nous
a permis d’obtenir un échantillonnage représentatif de 10 males et 10 femelles. Une méthode
classique d’histologie qualitative a ensuite été appliquée (Lango-Reynoso et al. 2000) sur des
fragments de gonade d’environ 1 Tmrélevés en avant de la cavité péricardique. Les
édhantillons de gonade sont fixés pendant 48h dans du fixateur de Bouin, déshydratés dans
des bains successifs d’alcool et de xylene, inclus dans de la paraffine liquide et coulés en
blocs de paraffine. Des coupes de 5um d’épaisseur ont été réalisées avec un microtome puis
déposées sur des lames porte-objets, colorées a 'hématoxyline-éosine et montées entre lames
et lamelles avec une résine d'inclusion synthétique de type Eukitt (Kindler Gmbh & Co). La
classification des stades de maturité a partir de I'observation microscopique des coupes

histologiques est basée sur I'échelle établie par Mann (1979) (figures I1.2 et 11.3):

Stade 0 : Sexe indéterminé. Repos sexuel

Stade 1 : Prolifération des gonies dans les follicules

Stade 2 : Maturation des cellules germinales

Stade 3 : Gametes matures, remplissage total du follicule

Stade 4 : Ponte totale ou partielle

Stade 5: Résorption. Les gametes non émis sont résorbés. Présence de nombreux

macrophages
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Dans cette étude, le stade de résorption (stade 5) a été assigné aux huitres qui n’avaient
pas pondu, ou dont la ponte avait été trop partielle pour étre visible sur les coupes
histologiques, et dont la résorption des gametes était signalée par la présence de macrophages.
Les huitres dont la ponte a été totale ou partielle ont été classées stade 4 malgré la présence

ponctuelle de macrophages dans les follicules presque vides.

1.5. Quantification de l'effort de reproduction par ELISA (Enzyme-linked

ImmunoSorbent Assay)

Une alternative aux méthodes histologiques a été testée dans cette étude. Elle
s’appligue aux femelles et consiste a quantifier les protéines des ovocytes en utilisant un
anticorps polyclonal spécifique dans un dosage par ELISA (Kang et al. 2003; Royer et al.
2008). Elle permet d’obtenir la proportion exacte de la masse de la gonade sur la masse totale
de chair et de quantifier réellement la modulation de la reproduction des individus femelles
qui n'est pas accessible avec l'indice de condition.

Les tissus des femelles échantillonnées en 2007 et conservés a -80°C, aprés
prélevement du fragment gonadique pour I'analyse histologique, sont pesés puis lyophilisés et
broyés au broyeur a billes. Entre 50 et 100 mg de poudre par individu ont été dissous dans 500
pnl de tampon d’extraction (150 mM de NaCl, 10 mM de pRMB, 1mM de PMSF
(phenylmethanesulfonylfluoride) dissous dans de l'isopropanol, pH 7,2.) puis homogénéise
avec un ultrasonicateur. Les échantillons sont centrifugés, puis le surnageant est placé dans une
microplague a ultra-titration. Les réactifs du kit de révélation des protéines sont ajoutés (Dc
Protein Assay Kit Biorad) et la densité optique lue a 620 nm donne la quantité totale de
protéines présente dans chaque échantillon (Lowry et al. 1951) a partir d'une gamme étalon.

L’équivalent de 20 pg de protéines totales de chaque échantillon est déposé dans une
microplague ELISA. Le volume est complété a 100ul avec du PBS (phosphate buffer saline,
145 mM de NacCl, 2,5 mM de NaRQO,, 7,5mM de NgHPO,, pH 7,2.) et incubé toute la nuit
(au moins 13h) a 4°C. Aprés incubation, la plaque est lavée 3 fois avec du PBS-Tween puis
150 pl d’albumine de beeuf & 1% sont ajoutés dans chaque puits comme agent saturant.

La plague est incubée 1h a température ambiante puis lavée 3 fois avec du PBS-Tween
et 3 fois avec de I'eau. Successivement, 100 pl d’anticorps de lapin anti-protéine d’ovocytes
puis d’anticorps de chévre anti-lapin (SIGMA®) dilués au 1/1000 sont ajoutés dans chaque
puits et incubés 1 h a température ambiante puis lavés de nouveau. Enfin, 100 pl de substrat

pPNPP (p-nitrophénylphosphate) préparés dans du tampon DEA (diéthanolamine, SIGMA®)
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sont ajoutés puis incubés 20 min a I'abri de la lumiére. La réaction est stoppée avec 50 ul de
NaOH 3N et la densité optique lue a 620 nm. La quantité de protéines d’ovocytes présente
dans chaque échantillon est estimée a partir d'une gamme établie a partir d'une série de
dilutions d’'un échantillon d’ovocytes purs. L'indice gonado-somatique est calculé comme

étant le rapport de la masse de protéines d’ceufs sur la masse totale de tissu.
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Stade 5: Résorption

Figure 1.2 : Stade de maturation de la gonade femelle au grossissement x 20 (Tc: Tissu
conjonctif, Ov : Ovocytes, Ma : Macrophages)
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Stade 3: Gameétes matures

Stade 5: Résorption

Figure 11.3: Stade de maturation de la gonade male au grossissement x 20 (Tc: Tissu
conjonctif, Sp : Spermatozoides, Ma : Macrophages)
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1.6. Test de fécondation

10 huitres supplémentaires ont été récoltées le 31 juillet 2007 a I'’Aber Benoit (AB) et
dans la population sauvage de la Pointe du Chateau (PC). De retour au laboratoire, elles ont
éte placées dans des bacs alimentés en eau de mer courante, filtrée sur filtre a sable, et
nourriesad libitumavec un mélange de microalgusschrysis spPavlova sp Thalassiosira
weissflogii et Tetraselmis(Shellfish diet 1800). La température de I'eau dans les bacs,
prélevée dans le goulet de la Rade de Brest, est restée stable a une valeur de 17°C.

Le 7 aolt 2007, les animaux ont été sexés par frottis et les gametes, de 3 males et 3
femelles par population, ont été récupérés par scarification de la gonade, méthode dite du
"stripping" dans des béchers remplis d’eau de mer filtrée a 0,2 um. Aprés tamisage (maille de
200 um) pour éliminer les débris, les ovocytes ont été comptés sur cellule de Nageotte. Apres
tamisage (maille de 80um), les spermatozoides ont été comptés par cytométrie en flux. Pour
chaque population, les ovocytes des 3 femelles ont été mélangés afin d’obtenir un nombre
total de 10ovocytes dans chaque bécher. La fécondation est réalisée, & 24°C, en ajoutant un
mélange des spermatozoides des 3 males, a raison de 100 spermatozoides par ovocyte, dans

chaque bécher.

Les croisements suivants ont été réalisés :
Croisement 1 : femelles PC x méales PC
Croisement 2 : femelles AB x méles AB
Croisement 3 : femelles AB x males PC
Croisement 4 : femelles PC x méles AB

Les béchers sont ensuite placés dans I'étuve a 24°C et une agitation douce constante
est maintenue pour éviter la sédimentation des ovocytes. Apres 2h, les échantillons ont été
fixés au formol 3% puis le taux de fécondation a été déterminé pour chaque croisement par
comptage sur cellule de Nageotte des ovocytes non fécondés et des embryons développés (au

stade 2 cellules).

1.7. Analyses statistiques

Les indices de condition suivant une loi normale, une ANOVA a été réalisée afin de

mettre en évidence des différences significatives entre les trois groupes (AB, PC et CPC) pour

48



Chapitrel : CHANGEMENT CLIMATIQUE ET REPRODUCTION DE C.GIGAS

chaque date. L’hypothése de normalité ayant été rejetée pour l'indice de condition gonado-
somatique obtenu par ELISA et les taux de fécondation, des tests non paramétriques de
Kruskal-Wallis ont été appliqués. Des tableaux de contingence ont été réalisés pour comparer

I'évolution des stades de maturité gonadique entre les « populations » (@st du
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2. Résultats

2.1. Températures

Les températures de I'air étant identiques entre les deux sites, une seule série apparait
dans la figure 1.4A. Les températures de I'eau a la Pointe du Chateau sont supérieures a
celles de I'Aber Benoit en été (figure 11.4B). Cet écart thermique a atteint plus de 3°C aux
mois de juillet et ao(t 2006 et un peu plus de 2°C au cours de I'été 2007. Pendant I'hiver, de
novembre a février-mars, ce sont les températures de I'eau a la Pointe du Chateau qui sont les
plus froides avec un écart pouvant atteindre un peu plus de 2°C.

La variabilité de la température liee a I'émersion a également été mesurée (figure
Il.4A). Lors des périodes nocturnes d’émersion en hiver, les huitres subissent des écarts
thermiques pouvant atteindre plus de 10°C, avec I'exemple du 24 janvier 2006 ou, lorsque la
mer s’est retirée a 5h du matin, la température dans la poche ostréicole est passée de 8,6°C
dans I'eau a -3,2°C dans l'air a la Pointe du Chateau. L’amplitude des écarts thermiques a été
un peu plus faible en été atteignant rarement les 10°C. Le 4 aolt 2007 vers 16h de I'apres-
midi, la température de 25,5°C supportée par les huitres pendant la période d’émersion est
descendue jusqu’a 16,7°C et 19°C lorsque la mer les a recouvertes a I’Aber Benoit et a la
Pointe du Chéateau, respectivement (figure 11.5). Les huitres peuvent également subir des

chocs thermiques froids en été lors des périodes nocturnes d’émersion (figure 11.5).
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Figure I1l.4 . (A) Températures moyennes horaires de l'air et températures moyennes journalieres de I'eau
mesurées a

(B) Ecarts thermiques entre les températures moyennes journalieres de I'eau de la Pointe du

Chateau et de I'Aber Benoit en 2006 et 2007.
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Figure 11.5: Températures maximales et minimales journalieres de l'air et températures
moyennes journalieres de I'eau mesurées a la Pointe du Chéateau et a I’Aber Benoit pendant
les périodes estivales de 2006 et 2007.

Les deux années de suivi montrent des profils de température de I'eau trés différents
(figure 11.6). L’hiver 2005-2006 a en effet été beaucoup plus froid que I'hiver 2006-2007 et ce
sur les deux sites étudiés. Pendant les mois de janvier, février et mars 2006, plus de 80% des
températures enregistrées ont été inférieures a 10°C (excepté en janvier a I'’Aber Benoit ou
cette proportion n’'a atteint que 46%), tandis que pour ces mémes mois I'année suivante,
moins de 20% des températures étaient inférieures a 10°C (excepté en février a la Pointe du
Chateau ou cette proportion a atteint 27%). Les mois d’avril et mai ont également été plus
chauds en 2007 qu’en 2006 mais de maniere moins marquée. A l'inverse, la saison estivale a
été beaucoup plus chaude en 2006 qu’en 2007 pour le site de la Pointe du Chateau. Au mois
de juillet 2006, 95% des températures ont été supérieures a 19°C (dont 71% supérieures a
20°C) alors qu’en juillet 2007, cette température considérée comme température seuil pour la
ponte (Mann 1979) n’a jamais été atteinte. Au mois d’aolt 2006, 47% des températures ont
été supérieures a 19°C alors que cette proportion ne s’est élevée qu’a 10% en aolt 2007. Pour
le site de I'’Aber Benoit, les différences des températures estivales entre 2006 et 2007 sont peu

marquées et la température seuil de 19°C n’y a jamais été atteinte.
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Figure 11.6 : Répatrtition mensuelle des températures moyennes horaires de I'eau mesurées a
la Pointe du Chéateau et a I'Aber Benoit en 2006 et 2007.

La comparaison des deux sites montre une évolution des températures hivernales tres
similaire quelle que soit I'année. A linverse, les températures estivales en 2006 ont été
nettement supérieures a la Pointe du Chateau par rapport au site de I'’Aber Benoit. Cette
différence a été beaucoup moins accentuée en 2007. Pour seules différences nettes en 2007,
les proportions des températures supérieures a 15°C au mois de mai et octobre atteignaient
60% a la Pointe du Chateau contre 10% a I’Aber Benoit, et la température seuil de 19°C n'a
jamais été mesurée a I'Aber Benoit alors qu’elle représente 10% des températures au mois

d’aolt a la Pointe du Chéateau.
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2.2. Indice de condition

A I'exception du 11 juillet 2006, en 2006 les valeurs des indices de conditions ont été

significativement supérieures (ANOVA, p<0,05) pour les huitres cultivées de I’Aber Benoit

(AB) par rapport aux huitres sauvages (PC) de la Pointe du Chateau du 14 juin 2006 au 24
octobre 2006 (figure 1.7 et tableau 11.1).

Indice de condition
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Figure 1.7 : Evolution de l'indice de condition moyen des huitres de la Pointe du Chateau,
sauvages et cultivées, et de I’Aber Benoit en 2006 et 2007. Les barres d’erreur représentent
I'écart-type.

En 2007, les valeurs d’IC ont également été significativement supérieures (ANOVA,

p<0,05) pour les huitres cultivées de I’Aber Benoit (AB) par rapport aux huitres sauvages de
la Pointe du Chéateau (PC) du 4 juin 2007 au 28 novembre 2007 excepté le 17 juillet 2007. Par

contre, il n'y a pas de différence significative du 21 mars 2007 au 16 mai 2007. Aucune

différence significative n’a été constatée entre les IC des huitres cultivées (CPC) et sauvages
(PC) de la Pointe du Chateau a I'exception de la période du 31 juillet 2007 au 27 aolt 2007 ou

ils ont été supérieurs chez les huitres cultivées. Par conséquent, les différences entre les

huitres cultivées de I’Aber Benoit (AB) et celles de la Pointe du Chateau (CPC) sont trés
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similaires de celles qui ont été observées entre les huitres cultivées de I’Aber Benoit (AB) les
huitres sauvages de la Pointe du Chateau (PC).

La comparaison entre les deux années de suivi pour les huitres de I’Aber Benoit (AB)
et les huitres sauvages de la Pointe du Chéateau (PC) ne montre pas de différence significative
entre les IC jusqu’a mi-juillet (figure 11.7 et tableau 11.2). A partir de fin juillet, les IC mesurés
en 2006 ont été significativement supérieurs (ANOVA, p<0,05) a ceux mesurés en 2007, a
I'exception de fin juillet 2006 a la Pointe du Chateau ou I'lC a été inférieur a celui de 2007 et
des IC de fin septembre pour PC et fin octobre pour AB ou il n'y a pas eu de différence

significative.
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Tableau II.1 : Comparaison inter-groupes des indices de condition des huitres de la Pointe du
Chateau, sauvages (PC) et cultivées (CPC), et de I’Aber Benoit, cultivées (AB). Les
différences significatives indiquées par I'ANOVA sont précisées : *p<0,05 ; **p<0,01 ;
***n<0,001 ; ns : non significatif

PC - CPC PC - AB CPC - AB
14 juin 2006 *
27 juin 2006 *kk
11 juillet 2006 ns
26 juillet 2006 *kk
8 ao(t 2006 *kk
24 ao(t 2006 *kk
6 septembre 2006 *kk
26 septembre 2006 *kk
10 octobre 2006 *kk
24 octobre 2006 *kk
6 février 2007 *kk
21 mars 2007 ns
17 avril 2007 ns ns *
16 mai 2007 ns ns ns
4 juin 2007 ns * ns
18 juin 2007 *kk
3 juillet 2007 ns *kk Kk
17 juillet 2007 ns ns ns
31 juillet 2007 Fxk * *kk
14 ao(t 2007 * *kk *kk
27 ao(t 2007 * *kk *%
26 septembre 2007 ns *kk *kk
25 octobre 2007 ns *kk *kk
28 novembre 2007 ns *kk *kk

Tableau 1.2 : Comparaison inter-annuelle des indices de condition des huitres sauvages de la
Pointe du Chateau (PC) et cultivées de I'Aber Benoit, cultivées (AB). Les différences
significatives indiquées par ’ANOVA sont précisées : *p<0,05 ; **p<0,01 ; ***p<0,001 ; ns

: non significatif

PC 2006 - PC 2007 AB 2006 - AB 2007

mi-juin ns ns

fin juin ns ns
mi-juillet ns ns

fin juillet bk falaied
mi-aout ki *

fin aout *k Kkk

fin septembre ns bkl
fin octobre * ns

56



Chapitrel : CHANGEMENT CLIMATIQUE ET REPRODUCTION DE C.GIGAS

2.3. Analyse histologique qualitative de la gonade

Les comparaisons de la répartition des stades de maturité entre populations et entre les
deux années de suivi par le tgstont donné des réponses identiques pour les males et les
femelles (tableau 11.3). En 2006, aucune différence significative n’a été mesurée entre la
répartition des stades de maturité des femelles et des m&e3,§ et 4,9 respectivement;
p>0,5; 5 dl) de la Pointe du Chateau (PC) et de I'Aber Benoit (AB) (figure 1.8 et 11.9 et
tableau 11.3). En 2007, aucune différence significative n’a été mesurée entre la répartition des
stades de maturité des femelles et des mates2(9 et 2,8 respectivement; p>0,5 ; 5 dl) des
huitres sauvages et cultivées de la Pointe du Chéateau (figure 11.10 et 11.11 et tableau 11.3). Par
contre, elles ont différé toutes deux de la répartition des stades de maturité des huitres de
I'’Aber Benoit (= 34,5 (PC-AB) et 35,9 (CPC-AB) pour les femelles; p<0,001; 5 df)?et (

32,7 (PC-AB) et 39.9 (CPC-AB) pour les males; p<0,001; 5 dl) (figure 11.10 et 11.11 et tableau
11.3).

Plus de 40% des femelles de I’Aber Benoit (AB) présentaient un stade de résorption
des ovocytes (stade 5) de février a la mi-avril, puis en septembre et octobre, tandis que ce
stade n’était pas observé a la Pointe du Chateau (PC et CPC) (figure 11.10). Par ailleurs, mi-
aolt, 100% des femelles de I'Aber Benoit (AB) étaient encore en stade de maturité maximale
(stade 3) tandis qu'il n’en restait plus que 27% chez les huitres sauvages (PC) de la Pointe du
Chateau et que ce stade avait disparu chez les huitres cultivées (CPC). Les tendances
observées chez les femelles sont similaires chez les males, ou plus de 30% des individus de
I’Aber Benoit étaient en stade 5 de février a mi-avril puis en septembre et octobre tandis que
ce stade n’était pas observé a la Pointe du Chéateau (PC et CPC) (figure 11.11). La maturité des
males de I'’Aber Benoit semble aboutir un peu plus tardivement qu’'a la Pointe du Chéateau
puisqu’il faut attendre fin juillet pour que tous les individus soient au stade 3 tandis que cette
proportion était atteinte mi-juillet pour ceux de la Pointe du Chéateau (PC et CPC).

La comparaison des deux années de suivi a montré une différence significative entre la
répartition des stades de maturité entre 2006 et 2007 chez les femelles et leg’mai@4 (
et 12,8 respectivement; p<0,001 ; 5 dI) des huitres sauvages de la Pointe du Chateau (PC)
(tableau 11.3). Des individus au stade 3 ont été observés jusqu’'a fin septembre chez les
femelles (figure 11.8) et fin aolt pour les males (figure 11.9) en 2006 alors gu’il N’y en a eu que
jusqu’a mi-aolt en 2007 pour les deux sexes (figure 11.10 et 11.11). La comparaison des deux
anneées de suivi des huitres de I’Aber Benoit a également montré une différence significative

entre la répartition des stades de maturité des femelles et des mialek7 3 et 11,5
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respectivement; p<0,001 ; 5 dl) (tableau 11.3). Cette différence est principalement due a la
présence du stade 5 en fin d’année 2007 aussi bien chez les méales que chez les femelles car le
test devient non significatif lorsque ce stade est retiré du jeu de données.

Tableau 1.3 : Comparaison inter-groupes et inter-annuelle de I'évolution des stades de
gamétogénese des huitres males et femelles de la Pointe du Chateau, sauvages (PC) et
cultivées (CPC), et de I'Aber Benoit, cultivées (AB). Les différences significatives obtenues
par le test du %sont précisées : *p<0,05 ; **p<0,01 ; ***p<0,001 ; ns : non significatif

... Femelles
o PC2007 CPC2007  AB 2007 PC 2006  AB 2006
Males
PC 2007 ns *hk Fkk
CPC 2007 ns -
AB 2007 ok sekk Jokk
PC 2006 *kk ns
AB 2006 *kk ns
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Figure 1.8 : Evolution des stades de gamétogenése des femelles a la Pointe du Chéateau et a
I’Aber Benoit en 2006.
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Figure 1.9 : Evolution des stades de gamétogenése des males a la Pointe du Chateau et a
I’Aber Benoit en 2006
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Pointe du Chateau Sauvages (PC)
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Figure 11.10 : Evolution des stades de gamétogenése des femelles a la Pointe du Chateau et a
I’Aber Benoit en 2007
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Figure I1.11 : Evolution des stades de gamétogenése des males a la Pointe du Chéateau et a
I’Aber Benoit en 2007
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2.4. Indice gonado-somatique obtenu par ELISA (Enzyme-linked

ImmunoSorbent Assay)

Sur I'année 2007, a I'exception du 31 juillet, les indices gonado-somatiques (IGS) des
huitres de la Pointe du Chéateau (PC et CPC) n'ont pas été significativement différents (figure
I1.L12 et tableau 11.4). Par conséquent, les différences observées entre les IGS des huitres
cultivées de I'Aber Benoit (AB) et celles de la Pointe du Chéateau (PC et CPC) sont
identiques. Ainsi les IGS des huitres de I'Aber Benoit (AB) ont été significativement
supérieurs (Kruskal-Wallis, p<0,05) a ceux des huitres de la Pointe du Chéateau (PC et CPC)
du 14 ao(t au 26 septembre 2007.
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Figure 11.12 Evolution de l'indice gonado-somatique obtenu par ELISA des huitres de la
Pointe du Chéateau, sauvages et cultivées, et de I’Aber Benoit, cultivées en 2007. Les barres
d’erreur représentent I'écart-type.

2.5. Test de fécondation

Le taux de fécondation deux heures aprés la mise en contact des gameétes a éte
significativement plus élevé (57%, Kruskal-Wallis, p<0,05) pour le croisement 1 (femelles PC
x males PC) que pour tous les autres croisements (figure 11.13). Le taux le plus faible, avec
16 % des ovocytes fécondés, a été observé pour le croisement 2 (femelles AB x méales AB).
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Tableau 11.4 Comparaison inter-groupes des indices gonado-somatiquse des huitres de la
Pointe du Chateau, sauvages (PC) et cultivées (CPC), et de I'’Aber Benoit, cultivees (AB). Les
différences significatives obtenues par un test de Kruskal-Wallis sont précisées : *p<0,05 ;
**p<0,01 ; **p<0,001 ; ns : non significatif

PC - CPC PC - AB CPC - AB
17 avril 2007 ns ns ns
16 mai 2007 ns ns ns
4 juin 2007 ns ns ns
18 juin 2007 **
3 juillet 2007 ns ns ns
17 juillet 2007 ns ns ns
31 juillet 2007 bl ns ns
14 ao(it 2007 ns Fokdx *kk
27 aodt 2007 ns Fokdx *kk
26 septembre 2007 ns * **
25 octobre 2007 ns ns ns
28 novembre 2007 ns ns ns
~ 707
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Figure 11.13 Taux de fécondation obtenus pour les différents croisements 2h aprés la mise en
contact des gametes. Les lettres différentes indiquent une différence significative entre les

valeurs (Kruskal-Wallis, p<0.005).Les barres d’erreur représentent I'écart-type.
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3. Discussion

On observe des différences dans le déroulement de la gamétogenese, entre la Pointe du
Chateau et I'Aber Benoit, corrélées avec les différences de températures pouvant atteindre 2 a
3°C supplémentaires a la Pointe du Chéateau, pendant la période de gamétogenése active
d’avril & octobre. CheZ. gigas comme chez de nombreux bivalves marins, il est reconnu
gue la température de l'eau est le principal facteur environnemental affectant le

développement gonadique (Mann 1979; Muranaka et Lannan 1984; Fabioux et al. 2005).

L'indice de condition a révélé gu'il existait des différences inter-sites des profils de
développement gonadique mais également interannuelles au sein d’un méme site. Il est a
noter que l'origine des huitres n'a pas eu d’influence sur leur gamétogenéese étant donné que
les huitres sauvages (PC) de la Pointe du Chéateau ont présenté un cycle reproductif identique
a celui des huitres cultivées (CPC), originaires de Marennes-Oléron, sur ce méme site. Une
augmentation progressive des indices de condition a été observée jusqu’au milieu de I'été
dans les trois groupes d’huitres et pendant les deux années de suivi (2006 et 2007). Si l'indice
de condition constitue une estimation globale de I'état physiologique des animaux, il permet
également de suivre la gamétogenese (Lucas et Beninger 1985). Ainsi, les efflorescences
phytoplanctoniques printanieres engendrent une ingestion de matiere énergétique, qui est alors
redirigée prioritairement vers le compartiment gonadique ou la gamétogenése s’accélere et les
maturations ovocytaires se produisent (Costil et al. 2005). L’augmentation de l'indice de
condition pendant cette période a été largement décrite Cheggas (Ruiz et al. 1992;
Lango-Reynoso et al. 1999; Steele et Mulcahy 1999). L'indice de condition arrive a son
maximum début aodt en Bretagne puis il diminue brusquement au moment de la ponte, lors de
'expulsion des gameétes. Dans notre étude, cette évolution de I'indice de condition n'a été
observée qu'a la Pointe du Chateau en 2007. L’analyse histologigue des gonades des
individus méales et femelles a révélée qu’il y avait bien eu une ponte massive entre la fin juillet
et mi-aolt 2007. Inversement, a I’Aber Benoit, pendant les deux années de suivi, ainsi qu'a la
Pointe du Chéateau en 2006, I'indice de condition n’a diminué que tres progressivement tout
au long de 'automne ne révélant aucune émission massive estivale de gametes. Des individus

présentant des ovocytes matures (stade 3), ont en effet été observés jusqu’au mois d'octobre.
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Lorsque les gametes ne sont pas émis, on assiste a un phénomeéne de résorption, permettant a
'huitre de réutiliser I'énergie présente dans ces gameétes pour réinitier un nouveau cycle
sexuel. Les huitres de I’Aber Benoit qui ne pondent pas ou trés peu présentent une proportion
de plus de 20% des individus en stade de résorption gonadique (stade 5) jusqu’au mois de mai
2007. Les huitres de I’Aber Benoit présentent une gamétogenese atypique, car ce phénomene
de résorption a été observé dans d’autres zones froides ou estGlgiges notamment en

Irlande (Steele et Mulcahy 1999) mais il ne se prolongeait pas aussi longtemps dans I'année.
L’hypothése émise par Chavez-Villalba et al. (2000) est que la ressource trophique étant
particulierement abondante dans cette région, la résorption est spécialement lente car I'huitre

dispose de suffisamment d’énergie dans sa prise alimentaire.

L'abondance de la ressource trophique est également révélée par la comparaison des
indices de condition (IC) et des indices gonado-somatiques (IGS) en 2007. En effet, 'analyse
de I'évolution des IC indiquait que des le début du mois de juin et jusqu’au mois de
novembre, I'IC des huitres de I'’Aber Benoit était significativement supérieur a celui des
huitres de la Pointe du Chateau. Cette seule analyse ne permettait pas de se prononcer sur le
fait que cette différence soit due a une production gonadique ou a un ‘embonpoint’ plus
important chez les huitres de I'’Aber Benoit. La quantification des ceufs par ELISA a montré
gue, excepté de mi-aolt a fin septembre, lorsque les huitres de la Pointe du Chateau ont
pondu, les IGS des huitres de la Pointe du Chéateau et de celles de I’Aber Benoit n’étaient pas
significativement différents. Ainsi, le développement gonadique, en rapport de biomasse, est
identique dans les deux sites et I'abondance trophique remarquable dans le site de I'Aber
Benoit explique les indices de condition élevés dans ce site, tendance particulierement nette
en 2006. Une étude realisée sur des populations sauvages d’huitres francaises et hollandaises
avait mis en évidence un gradient nord-sud décroissant de la taille de la masse gonadique et
des diametres ovocytaires corrélé a la température de I'eau (Cardoso et al. 2007) mais cette
tendance n’a pas été retrouvée ni par Lango-Reynoso et al. (2000) ni par Meistertzheim
(2008). Les écart-types de taille équivalente, pour les valeurs d’'IGS des trois groupes
d’huitres, permettent également d’expliquer les tres grands écart-types de I'lC des huitres de
'Aber Benoit par des disparités inter-individuelles de I'embonpoint et non de la
gamétogénese ou d'une ponte partielle pour quelques individus de la population. La
détermination de I'lGS par I'ELISA permet donc une estimation du développement gonadique

beaucoup plus précise que I'IC ch€z gigas (Kang et al. 2003; Royer et al. 2008).
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Cependant, cette méthode n’est pour linstant applicable que chez les femelles car les

anticorps spécifiques des gametes males n’existent pas encore.

Les suivis de la gamétogenese par les IC, IGS et analyse histologique ont donc montré
gu’il n'y a eu de ponte massive que pendant I'été 2007 a la Pointe du Chéateau alors que
'analyse des températures estivales de I'eau a pourtant révélé que I'été 2006 a été beaucoup
plus chaud que I'été 2007. Si une température seuil minimale comprise entre 18 et 20°C
(Mann 1979) est nécessaire a I'émission des gametes, Mann (1979) a montré qu’'une durée
d’exposition minimale était aussi déterminante pour obtenir des huitres matures ‘prétes a
pondre’. Il s’agit de la notion de degré-jour (Dj), correspondant a la somme des températures
journalieres de l'eau, du début de la gamétogenése jusqu’a I'émission des gameétes, la
température d’initiation ayant été estimée a 10,55°C (Mann 1979). Or, si les températures
estivales ont été supérieures en 2006, en revanche I'hiver et le début du printemps ont été plus
froids en 2006 qu’en 2007. Ainsi la température d'initiation de la gamétogenese a été atteinte
des la mi-février en 2007 mais uniquement a partir de la mi-avril en 2006. Lors de la ponte
des huitres de la Pointe du Chateau début aolt 2007, la valeur de Dj était de I'ordre de 2 200
Dj. Cette valeur a été atteinte au méme moment sur le site de I’Aber Benoit mais la
température de I'eau ne dépassant pas 17,5°C, les gamétes n'ont pas été émis. En 2006, les
2 200Dj n'ont pas été atteints avant la mi-septembre a la Pointe du Chateau et début octobre a
I’Aber Benoit. La température de I'eau étant encore supérieure a 18,5°C en septembre a la
Pointe du Chateau, I'émission des gametes a été possible d’ou I'observation d’'individus en
stade 4 lors de I'analyse histologique. Cependant, la libération des gamétes a été partielle car
aucun phénomene de ponte massive n'a été observé par le suivi de l'indice de condition. A
I'Aber Benoit en revanche, la température de I'eau ne dépassant pas 16°C, des individus
matures en stade 3 ont été observés jusqu’au mois d’octobre. Des individus au stade 4 ont
cependant été révélés par I'analyse histologique dés la mi-aolt. Ces pontes tres partielles
n'apparaissent pas dans le suivi de I'indice de condition. La valeur de DJ que nous avons
obtenue est trés proche de celles obtenues dans des études précédentes : pour Muranaka et
Lannan (1984), cette valeur est de l'ordre de 2 390 DJ, pour Lubet (1991), elle est de
1 900 DJ, et pour Héradt al. (1986), elle est comprise entre 2 200 et 2 900 DJ en baie de
Marennes-Oléron entre 1971 a 1984.

Le test de fécondation réalisé début aolt 2007 a montré que les croisements effectués

avec les gametes issus de la population de I'’Aber Benoit donnaient des taux de fécondation
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plus faibles que le croisement des males et femelles de la Pointe du Chateau. Ainsi, malgré le
fait que les 2 200Dj aient été atteints au méme moment dans les deux sites, les gametes des
huitres de I'’Aber Benoit semblaient moins matures ou de moins bonne qualité que ceux de la
Pointe du Chateau. Par ailleurs, les individus ont été prélevés le 31 juillet 2007 et sont restés 8
jours en eau courante a 17°C au laboratoire. Alors que I'émission massive des gameétes a eu
lieu dans la population sauvage, les huitres au laboratoire n’ont pas pondu. Si le seuil de
température n'a pas été atteint, un autre facteur susceptible de déclencher la ponte était absent
au laboratoire. Il s’agit des chocs thermiques, bien connus en écloserie pour déclencher les
pontes. En effet, début aolt 2007, les températures de l'air étaient particulierement élevées et
les huitres ont subi des écarts thermiques de plus de 6°C lorsque la mer les recouvrait en fin
d’apres-midi. Ces chocs thermiques qui n'ont pas été observés pendant I'été 2006 pourraient

avoir été un des facteurs déclenchant la ponte.

Dans un contexte de réchauffement climatique, Diederich et al. (2005) ont montré que
laugmentation des températures estivales depuis le début des années 90 avait accéléré la
prolifération des populations sauvages GClegigasen Mer de Wadden. Nos travaux ont
montré que si la température seuil minimale est nécessaire au déclenchement de I'émission
des gametes, les températures hivernales et du début de printemps conditionnent l'initiation de
la gamétogenese et la cinétique du développement gonadiqgue. En Mer d’'lroise, depuis
l'introduction deC. gigasau début des années 70, 'augmentation nette des températures de
surface ne s’est également produite que depuis le début des années 90 (figure 11.14). Cette
augmentation concerne toutes les saisons de I'année avec une tendance plus marquée pour la
saison hivernale (+ 1°C). Ainsi, le réchauffement des eaux de I'lroise a permis de dépasser la
température seuil minimale de 18-20°C nécessaire a la ponte mais également d'initier plus
précocement la gamétogenese et d’accelérer le développement gamétique.

Si ces deux conditions (hiver plus doux et été plus chaud) ne sont pas encore réunies
chaque année en Rade de Brest et plus largement en Bretagne, le réchauffement des eaux
cotieres, depuis le début des années 90, a accéléré le phénomene de prolifé@atigigate
sur les cotes bretonnes et seule la région des Abers dans le Finistere nord ou les températures

estivales de I'eau dépassent rarement les 17,5°C est encore indemne de cette invasion.
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Figure 11.14 Evolution, entre 1958 et 2004, des températures moyennes annuelles de surface
en mer d’lroise selon la saison. D’apres Esnault (2005).
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Chapitre 2 : Quelle est I'influence des parametres biotiques

et abiotiques sur le recrutement de Crassostrea gigas?

Introduction

Si l'intensité des pontes et le développement larvaire conditionnent I'abondance des
propagules qui arrivent a proximité des estrans, le recrutement des huitres sur le substrat est la
phase déterminante de I'amplitude de la colonisation de ces estrdbs giglas Avant de se
fixer sur un substrat, les larves vont en effet explorer les surfaces benthiques jusqu’a trouver
les conditions les plus optimales a leur survie post-fixation (Tamburri et al. 1992). Cette
exploration peut durer plusieurs jours pendant lesquels la larve est encore mobile avant de se
fixer définitivement. Afin de mieux comprendre les facteurs déterminant la distribution
verticale et horizontale dé gigassur les estrans bretons, nous avons testé I'influence de la
bathymétrie, de la prédation et de la nature du substrat sur le recrutement et la croissance des
naissains de C. gigas

Le terme de recrutement des naissains, employé dans cette étude, correspond au
résultat, apres un temps choisi par I'expérimentateur, de la fixation des larves sur le substrat et

de leur survie apres la fixation, influencée par des pressions biotiques et abiotiques.
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1. Matériel et méthodes

L’étude a été réalisée de juillet 2006 a mai 2008, sur le site de la Pointe du Chéateau en
Rade de Brest (figure 11.1).

Afin de tester I'influence de I'émersion, des collecteurs ont été placés a deux niveaux
sur l'estran : intertidal et subtidal. Le niveau intertidal était situé au milieu de la bande de
colonisation dense de. gigascorrespondant a un niveau bathymétrique d’environ 3,5 m. Le
niveau subtidal se situait juste sous la limite des basses mer de vives-eaux (figure 11.15).

Afin de tester l'influence de la prédation sur le recrutement, 6 collecteurs ostréicoles,
composés de 20 coupelles en plastique d’'un diamétre de 15 cm, ont été mis en place en juillet
2006, au niveau intertidal. Deux étaient protégés par des poches ostréicoles d’'une maille de
6mm dés l'installation, deux ont été protégés a partir du mois d’octobre 2006 (apres les
premiers comptages et mesures des naissains) et les deux derniers n'ont pas été protéges
(figure 11.15 et 11.16A). En juin 2007, seuls 2 collecteurs non protéges ont été places sur le site
pour comparer les recrutements des deux années. Au niveau subtidal, trois collecteurs ont été
mis en place en juillet 2006. Deux collecteurs ont été laissés sans protection et le troisieme a
éte protégé des linstallation par une poche ostréicole d’une maille de 6 mm.

Afin de tester linfluence du facteur substrat sur le recrutement, des collecteurs
spéciaux ont été créés. Il s'agit de parpaings, d’une surface de’Osumiesquels ont été
fixées, au niveau intertidal sept types de substrats : des huitres vivantes (H), des valves
supérieures (ou valves plates, Vs) et inférieures (ou valves creuses, Vi) de coquilles d’huitres,
des moules vivantes (M), de la roche débarassée de ses épibiontes (R), et de la roche
colonisée par des balanes (B) ou Basus vesiculosu@) (figure 11.15 et 11.16B). Au niveau
subtidal, 3 types de substrats ont été installés : des huitres vivantes (H), de la roche débarassée
de ses épibiontes (R), et de la roche colonisée par un feutrage d’algues rouges (A). Une série
de 5 collecteurs, pour chaque substrat, a été positionnée aux deux niveaux bathymétriques,

soit 35 parpaings au niveau intertidal et 15 au niveau subtidal.
Un nettoyage mensuel (bimensuel pendant la période estivale), des poches ostréicoles

et des collecteurs, a été effectué deés le mois de juillet 2006 afin d’éviter que les

entéromorphes ne s’y développent. Les naissains présents sur les collecteurs intertidaux ont
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été comptés et mesurés (longueur maximale) avec un pied a coulisse aux mois d’octobre 2006
(uniqguement les collecteurs ostréicoles, figure 11.17A) et février 2007. Les naissains ont été
échantillonnés le 2 mai 2007 sur les collecteurs subtidaux (figure 11.17B) puis identifiés par
une réaction en chaine par polymérase en temps réel (qPCR) couplée a la technologie Tagman

sur des séquences d’ADNr 18s.
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Figure 11.15 : Disposition des collecteurs sur I'estran. R représente de la roche, débarrassée
de ses épibiontes, fixée sur des parpaings d’une surface de’.0Bl de la roche colonisée

par des balanes. F, de la roche colonisée par Fucus vesiculosus. H, des huitres vivantes. Vs et
Vi, des valves supérieures et inférieures de coquilles d’huitres, respectivement. M, des moules
vivantes. A, de la roche colonisée par un feutrage d’algues rouges
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Figure 11.16 : Mise en place des collecteurs intertidaux en juillet 2006. (A) Collecteurs
ostréicoles composés par des coupelles en plastique, protégés ou non par des poches
ostréicoles. (B) Parpaings recouverts des différents substrats.
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Fin juin 2007, les collecteurs ostréicoles ont été remplacés et les valves supérieures et
inférieures de coquilles d’huitres ainsi que les plaques de roche nue, fixées sur les parpaings,
ont été nettoyées afin de retirer les balanes et fucales qui les avaient colonisées. Les
collecteurs sur lesquels ont été fixés, avec du fil de fer, des assemblages de moules d’'une
guinzaine de centimétres d’épaisseur, ont été protégés avec des poches ostréicoles d'une
maille de 6 mm afin de limiter la prédation. En effet, en juillet 2006, les moules avaient été
consommeées en moins de 10 jours par des crabes, de l'e§fceus maenas
principalement, et n'avaient donc pu servir de substrat au recrutement des huitres.

Les comptages et mesures (longueur maximale) des naissains ont été effectués aux mois de

novembre 2007 (uniqguement les collecteurs ostréicoles) et mai 2008.

Hufitres

[ S———— -,

Figure 11.17 : Naissains présents sur les collecteurs ostréicoles des niveaux intertidal (A) et
subtidal (B) au mois d’octobre 2006.

Analyses statistiques

Les valeurs de longueur des naissains et leur comptage sur les collecteurs ostréicoles
suivant une loi normale, une ANOVA a été réalisée afin de mettre en évidence des différences
significatives entre les différents traitements. L’hypothése de normalité ayant été rejetée pour
les comptages des naissains sur les collecteurs ‘parpaings’, des tests non paramétriques de
Kruskal-Wallis ont été appliqués.
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2. Résultats

2.1. Effet de la bathymétrie sur le recrutement

Sur les 355 naissains récoltés sur les collecteurs subtidaux, 270 se sont réveélés étre des
Ostrea edulis(Linné, 1758), un était de I'espé@momia ephippium(Linné, 1758) et 64
étaient probablement dé$eteranomia squamuléLinné, 1758) et/ouMonia patelliformis
(Linné, 1773). Aucun naissain n’a été identifié comme étant de I'espece C. gigas
Ces résultats ont fait I'objet d’'une note soumise dans le journal « Molecular Ecology

Resources » et présentée ci-dessous.
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Abstract

Considering the difficulty to identify oyster larvae and spat by morphological
examination, we developed a simple molecular genetic method to identify European oyster,
Ostrea edulis (L., 1758) and Pacific oysteCrassostrea gigas (T., 1793) spats using real-time
polymerase chain reaction (JQPCR) assay. gqPCR was undertaken using Tagman technology on
18S rDNA sequences. Tagman gPCR method was successful in identifying species and can be

applied in the management of oyster aquaculture, invasive species and conservation.

Crassostrea gigas was intentionally introduced in France at the end of the 1960s to
replace cultivated oyster stocks that suffered catastrophic declines due to disease outbreaks
(Grizel and Heral 1991). Subsequent global warming facilitated the propagation of.wild
gigas populations (Diederich et al. 2005) along the French coastline. Redengigas has
colonized a wide range of intertidal habitats. Its invasive properties can induce strong

modifications in native communities (Reise 1998; Cognie et al. 2006; Kelly et al. 2008).
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However, except in polyhaline estuaries (Smaal et al. 2009), settlem@rgigashas never

been described on subtidal substrata (Escapa et al. 2004). Various hypotheses could explain
this repartition as the nature of the available surface, usually dominated by a dense cover of
macroalgae and crust algae, or higher predation rate on spat (Diederich et al. 2005; Ruesink
2007). In this study we aimed to investigate the influence of substrate and preda@on on
gigas settlement in the Bay of Brest, Britanny (France). Because the native spsties

edulis has a subtidal distribution, a diagnostic tool is required to identify different oyster
species on spat collectors. Considering the difficulty of morphological identification of newly
settled bivalves (Hu et al. 1993), we took advantage of DNA sequence polymorphism among
species to develop molecular methods allowing the identification of the different oyster
species (Livi et al. 2006; Wight et al. 2009). Three species within the family Anomiidae
(Anomia ephippiumHeteranomia squamula anfdonia patelliformig are also found in the

Bay of Brest and could be misidentified as oysters, at an early developmental stage, due to
similarities in morphology. Therefore, the study also aims to detect fhesman probe is a

gPCR method that uses fluorescent probes in the PCR reaction allowing two levels of
specificity. First, specific primers are used for the initial amplification. The subsequent probe
binding to complementary sequences generates a specific amplification signal. Previous
studies demonstrated thdibgman gPCR method is faster and more specific foriepec
identification than conventional PCR or time consuming morphological identification

techniques (Valasek and Repa 2005).

To investigate the influence of substrate and predationCorgigas settlement,
different spat collectors were installed in the subtidal zone. Rock plates with all epibionts
removed (R) and others covered with red algae (A), or living oysters (O) were cemented onto
0.1 nf concrete blocks and placed just under the mean lower low water (MLLW) line. Three
oyster spat collectors were employed: two lacked predator protection coverings (NP1 and
NP2) and one was placed in an oyster bag with a mesh of 6 mm to protect it from predators
(P). The latter collected spat that settled directly on the inner surface of the bag protected from
predators (B). On collection date (02 May 2007), oyster spat size was 12.33 mm (SD 6.3).
Finally, adult specimens were collected and used as positive controls.

A reference collection of consensus sequences of the 18S rDNA gene available on
Genbank was created using adult specimens of three sg€cigggas O. edulis and A.
ephippium, because the two other species of Anomiidéetefanomia squamula anillonia

patelliformig are unidentified in GenBank databa$kree species-specific TagMan®-MGB
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probes and one common set of primers were designed using the Primer Express Version 2.0
software (Applied Biosystems)DNA was extracted from whole spat and adults using
phenolthloroform/isoamyl alcohol (25:24:1). Real-time PCRs consisted in 5.0 pL Tagman
universal PCR Master Mix (Applied Biosystems); 600 nM of forward primer commo@.for
gigasandO. edulis(5’-CCC TTG GTG CTC TTG ACT GAG-3’) and forward primer far
ephippium (5- CCC TTG GTG CTC TTG GTT GA-3’) and reverse primer (5'- GGT CCT
ATT CCA TTA TTC CAT GCA-3’); 100 nM ofC. gigasprobe (FAM™ dye-5'-AGG CGC

TTC GCC TGT A-3’),0.edulisprobe (VIC™ dye-5- CAG ACG AAT CGC C-3) and.
ephippium (NED™ dye-5'-CTT TGC GCC TGA ATA A-3’); and 50 ng of sample DNA in a
total volume of 10 pL. All amplifications were performed using a 7300 Real-Time PCR
System (Applied Biosystems, Foster City, CA). After the initial DNA denaturation and an
AmpliTaq Gold DNA polymerase activation step at 95 °C for 10 min, the,amplification of the
target DNAs was undertaken (40 cycles of: denaturation at 95 °C for 15 s, annealing and
extension at 60 °C for 1 min). Runs included positive controls (three adults per species) and a
negative control for contamination (water) DNA.

When no Tagman fluorescence signal was observed, real-time PCR analysis was
performed with 50 ng DNA and 1X Absolute QPCR SYBR Green ROX Mix (ABgene, UK)
and 70nM of each primer, in a total volume of 10 pL. Reactions conditions were the same as
listed above with the exception that the initial activation step of 95 °C was performed for 15
min and followed with 45 cycles of amplification. To observe the peak characteristics of
amplified DNA, a melting curve decreasing by 0.5°C every 10 sec was used, from 95 to 70°C.
DNA was then separated on 1% agarose gels, and bands were extracted using Quiax Il Gel
extraction kit (Promega) according to the manufacturer's instructions. Sequencing was
performed on extracted PCR products using BigDye sequencing reagents (Applied
Biosystems). Sequences analyses of extracted DNA were determined by an automated
sequencer (ABI 3130).

The real-time PCR assays developed in this study accurately identified all known adult
control specimens. NG. gigasspat was found on collectors (Table 1). Between 52 to 96 %
of the collected spat were identified @s edulis a singleA. ephippiumwas found on bare
rock plates. Of the 335 bivalves collected among the spat collectors, 64 (19.1%) could not be
identified using our species-specific Tagman probes. The unknown bivalves constituted two

supplementary haplotypes with more similarity wih ephippiumreference of 18S rDNA
(Fig. 1).
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Table.1. Proportion of each bivalve species (%) on the different collectors. Total number of
spat collected on each collector is indicated.

Number
individuals O. edulis (%)  A. ephippium (%) C. gigas (%) Unknown
collected
Non-protected collector 1 (NP1) 53 96,3 0 0 3,7
Non-protected collector 2 (NP2) 36 88,9 0 0 11,1
Protected collector (P) 24 70,8 0 0 29,2
Oyster bag (B) 75 80,0 0 0 20,0
Rock (R) 81 79,0 1,2 0 19,8
Living oysters (O) 32 87,5 0 0 12,5
Red algae (A) 34 52,9 0 0 47,1
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— C. gigas
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Figure 1. Phylogenetic tree based on Neighbor-Joining/UPGMA method (A) constructed with
aligned sequences (B) of partial 18S mitochondrial ribosomal gei@askostrea gigas
Ostrea eduliandAnomia ephippiunassociated with two others haplotypes detected.

In this study, we developed molecular tools to accurately identify spat of three

different bivalve species. The two uncharacterized species of bivalves observed on the spat
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may correspond to the two other species of Anomiitteranomia squamula aridonia
patelliformis which are also found in the Bay of Brest.

The method has proven to be a straightforward, highly sensitive, cost-effective way to
identify bivalve larvae and spat compared to other methods, such as determination of
allozymes, conventional PCR or microscopy observations. In previous studies it allowed the
identification and/or quantification of marine parasites (Audemard et al. 2004) and shellfish
(Boudry et al. 1998; Vadopalas et al. 2006; Dias et al. 2008).

Even though we thoroughly prepared collector spat organised on different substratum
and with or without protection from predation, 6o gigasspat was foundC. gigasappears
to be a physiological intrinsically intertidal species as was suggested by Buroker (1985).
Although some French cultivate@. gigas stocks are present in subtidal area, our data
demonstrate that this species do not settle naturally there. The dyna@igigasinvasive
process appears to be limited to the intertidal shore. The limited repartitiGn gigas

prevents spatial competition with the European oyster on the subtidal area.
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2.2. Effets de la prédation sur le recrutement intertidal

La prédation a une influence significative sur I'abondance des naissains présents sur
les collecteurs (figure 11.18). En octobre 2006, il y avait une différence significative entre les
collecteurs protégeés et les collecteurs non protégés (ANOVA, p < 0,05). En février 2007, la
densité des naissains était significativement supérieure sur les collecteurs protégés (dées le
début ou depuis octobre 2006) par rapport au mois d’'octobre et par rapport aux collecteurs
non protégés (ANOVA, p < 0,05).
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Figure 11.18: Nombre moyen de naissains par coupelles, des collecteurs ostréicoles
intertidaux, en fonction de la date et de la protection face a la prédation. Les barres d’erreur

représentent I'écart-type. Les lettres différentes indiquent une différence significative entre les
valeurs (p<0,05).

La prédation n'a pas d’influence significative sur la croissance des naissains (figure
[1.19). Aux mois d’octobre 2006 et février 2007, aucune différence significative n’a été mise
en évidence entre la longueur des naissains présents sur les collecteurs protégés ou non
protégés (ANOVA, p > 0,05).
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Figure 11.19 : Longueur moyenne des naissains sur les collecteurs ostréicoles intertidaux en
fonction de la date et de la protection face a la prédation. Les barres d’erreur représentent
I'écart-type. Les lettres différentes indiquent une différence significative entre les valeurs
(p<0,05)

2.3. Effets du substrat sur le recrutement intertidal

Le substrat a une influence significative sur la densité des naissains présents sur les
collecteurs (figure 11.20). Au mois de février 2007, le nhombre de naissains présents sur les
huitres vivantes était significativement supérieur a tous les autres substrats (test de Kruskal-
Wallis, p < 0,05). Les recrutements ont été nuls sur la roche colonisée par des fucales et les
valves supérieures d’huitres. En mai 2008, le nombre de naissains présents sur les valves
inférieures d’huitres était significativement supérieur a tous les autres substrats (test de
Kruskal-Wallis, p < 0,05). Aucune différence significative n'a été mise en évidence entre les
autres substrats testés (test de Kruskal-Wallis, p > 0,05).

Le comptage des naissains sur les collecteurs non protégés en automne n’a révélé
aucune différence significative entre les deux années (ANOVA, p > 0,05). Le nombre moyen
de naissains par coupelle était de 17,2 (+ 6,3) en octobre 2006 et de 18,4 (+ 6,4) en novembre
2007. Cette absence de différence nous permet de comparer le recrutement sur les différents
substrats entre les deux années (figure 11.20). Il n’y a pas eu de différence significative entre
les deux années sur la roche sans épibionte et la roche colonisée par des balanes (test U de
Mann-Whitney, p > 0.05). Le nombre des naissains était deux fois supérieur sur les huitres
vivantes en février 2007 par rapport a mai 2008 mais le test U de Mann-Whitney ne met pas
de différence significative en évidence (p > 0.05). Des densités de 32 (+ 38,7) et 16 (+ 13,5)
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naissains. M ont été mesurées en mai 2008, respectivement sur la roche colonisée par des
fucdes et les valves supérieures d’huitres, alors que le recrutement avait été nul sur ces
substrats I'année précédente. Le nombre de naissains présents sur les valves inférieures
d’huitres était significativement plus élevé en mai 2008 qu’en février 2007 (test U de Mann-
Whitney, p = 0,01).
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Figure 11.20 : Nombre moyen de naissains par en fonction du substrat (R : roche, B :
roche colonisée par des balanes, F : roche colonisée par des fucales, H : huitres vivantes,
Vs : valves supérieures d’huitres, Vi : valves inférieures d’huitres et M : moules). Les barres
d’erreur représentent I'écart-type. Les lettres différentes indiquent une différence significative
entre les substrats (p<0,05) pour chaque date. La comparaison entre le recrutement des deux
anneées pour chaque substrat est indiquée en bas de la figure : *p<0,05; ns : non significatif
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Le substrat a une influence significative sur la croissance des naissains présents sur les
collecteurs (figure 11.21). Au mois de février 2007, la longueur des naissains présents sur les
huitres vivantes était significativement supérieure a tous les autres substrats (ANOVA, p <
0,05). En mai 2008, la longueur des naissains présents sur les moules vivantes était
significativement supérieure a tous les autres substrats (ANOVA, p < 0,05). Les naissains
présents sur les huitres vivantes étaient significativement plus grands que ceux qui ont
colonisé la roche sans épibionte et la roche colonisée par des fucales (ANOVA, p < 0,05).
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Figure 11.21 : Longueur moyenne des naissains en fonction du substrat substrat (R : roche,
B : roche colonisée par des balanes, F : roche colonisée par des fucales, H : huitres vivantes,
Vs : valves supérieures d’huitres, Vi : valves inférieures d’huitres et M : moules). Les barres
d’erreur représentent I'écart-type. Les lettres différentes indiquent une différence significative

entre les substrats (p<0,05) pour chaque date.
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3. Discussion

Le recrutement a été faible en 2006 et 2007 avec une moyenne d’environ 18 naissains
par coupelle, et un maximum de 324 naissains sur les valves inférieures d’huitres,
dénombés en mai 2008. Ces valeurs sont du méme ordre de grandeur que celles observées
lors des mauvaises années de captage sur les tuiles placées dans le bassin d’Arcachon. En
2005 et 2007 par exemple, le nombre de naissains par tuile (1 5p@ été estimé a 58 et
65, respectivement, alors qu’il peut dépasser 5 000 les bonnes années (Auby et al. 2005). Pour
une surface équivalente, le nombre de naissains, dans notre étude, sur les coupelles et sur les
valves inférieures d’huitres est de 76 (x26) et 49 (£20), respectivement. Ce faible recrutement
s’explique en 2006 par I'absence de ponte estivale massive et donc une production de larves
limitée (Partie I, chapitre 1). En 2007, une ponte massive s’est produite au début du mois
d’aolt mais les températures de I'eau sont ensuite restées inférieures a 19°C jusqu’a la fin du
mois d’aolt et inférieures a 18°C au début du mois de septembre. Or, la température est
connue pour influer sur la durée de vie larvaire (Bayne 1983). Rico-Villa et al. (2009) ont
montré que si pour une température optimale de 27°C, 87% d’une population de larves de
C. gigasse fixent sur le substrat en moins de deux semaines, a 17°C, seulement 16% des
larves de cette méme population sont fixées aprés 31 jours. Au mois d’aolt 2007, les
températures de I'eau n’ont probablement pas permis un développement rapide des larves, et
une partie pourrait avoir été évacuée de la Rade de Brest au regard du temps moyen de

résidence des eaux de I'ordre de 26 jours (Karleskind 2004).

3.1. Effets de la prédation sur le recrutement

Les prédateurs d@. gigassont assez peu nombreux : crabes (principale@artinus

maenay étoiles de mer, bigorneaux perceu3cénebra erinacea et occasionnellement
Nucella lapillug et quelques especes de poissons (Hinard et Lambert 1928), et auraient un
impact uniguement sur les premieres années de sa vie. Notre étude montre effectivement que
la prédation exerce un contrdle sur les naissairt3. dggas La pression de prédation est forte

des les premiéres semaines apres la fixation des larves sur le substrat. Le nombre des
naissains comptés en octobre 2006 sur les coupelles des collecteurs protégés était, en effet,
presque deux fois supérieur a celui mesuré sur les collecteurs non protégés. Notre étude a

montré que le nombre des naissains sur les collecteurs protégés (depuis le début ou en
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octobre) était supérieur, en février 2007, a celui qui avait été mesuré en octobre 2006. Il s’agit
vraisemblablement d’'un biais dans la mesure et non pas d’'une réalité biologique. En effet,
avec des températures inférieures a 15°C dés la mi-octobre (Partie Il, chapitre 1) le
recrutement additionnel de larves semble peu probable (Rico-Villa et al. 2009; His et al.
1989). L’hypothése retenue est que, lors des comptages realisés en octobre, une partie du
naissain qui venait de se fixer n’a pas été prise en compte car sa taille était encore trop petite
pour le déceler. Notre étude a révélé un impact significatif de la prédation entre octobre 2006
et février 2007. Malgré le fait qu’une partie des naissains n'ait pas été détectée en octobre,
leur nombre a diminué d’environ 25% sur les collecteurs non protégés (résultat similaire a
Ruesink et al. 2005) tandis qu’il y a eu une augmentation significative sur les collecteurs
protégeés. Par ailleurs, ces résultats écartent l'attribution de la mortalité des naissains a des
parameétres environnementaux puisque leur nombre n'a pas diminué sur les collecteurs
protégés.

Les prédateurs n’ont pas d’effet significatif sur la croissance des naiss&ingidas
aussi bien dans les premiéres semaines, que dans les mois qui suivent la fixation sur le
substrat. Ruesink (2007) a décrit un résultat identique sur des estrans de Colombie

Britannique au Canada.

3.2. Effets du substrat sur le recrutement

En février 2007, le recrutement des larvesCdagigasa été plus fort sur les adultes
vivants que sur tous les autres substrats testés. Ces résultats confirment le phénoméne de
recrutement de type grégaire des larves d’huitres, dirigé vers les individus de la méme espéce
(Fitt et Coon 1992; Pascual et Zampatti 1995). Le processus conduisant a la fixation des
larves est induit chimiquement par les adultes et le biofilm situé sur leur coquille (Coon et al.
1990; Tamburri et al. 1992; 1996). Le nombre plus important de naissains sur les huitres
vivantes au mois de février pourrait également indiquer une mortalité post-fixation plus faible
sur ce substrat. La limitation de la mortalité due aux stress thermique et hydrique ainsi qu’a la
pression de prédation a eté démontrée dans les récifs d’huitres (O'Beirn et al. 1998; Bartol et
al. 1999) et les massifs de moules (Stephens et Bertness 1991). En mai 2008, le recrutement
sur les huitres vivantes n'a pas été significativement plus fort que sur les autres substrats. Ce
résultat s’expliquerait par un recrutement important FleEus vesiculosysmesuré au
printemps 2007 sur les huitres vivantes (660 + 388 aontre 0 sur la roche nue), qui aurait

limité le recrutement des larves d’huitres. La présence des fucales réduit en effet le succes de
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recrutement deC. gigas(Reise 1998; Diederich 2005). Les nombres de naissains les plus
faibles ont d'ailleurs été observés sur la roche colonisée par des fucales et les valves
supérieures d’huitres pour les deux années consécutives. Le recrutement sur les moules est
moins important que sur les huitres vivantes non coloniséeb. pagsiculosusAinsi, les

larves d’huitres préfereraient se fixer sur des surfaces irrégulieres plutét que sur des surfaces
lisses telles que les coquilles des moules comme cela a été suggéré par Diederich (2005) et
Kochmann et al. (2008). Cette tendance expliquerait la différence de recrutement entre février
2007 et mai 2008 sur les valves inférieures d’huitres. Lorsque les coquilles ont été fixées sur
les parpaings, en juillet 2006, la nacre des valves était propre mais sa texture s’est
progressivement modifiée pour devenir plus rugueuse et permettre un recrutement maximal
'année suivante. Le trés faible recrutement sur les valves supérieures des huitres semble
contredire cette théorie. Cependant, lors des deux étés 2006 et 2007, ces valves ont été plus
colonisées par des entéromorphes que tous les autres substrats, malgré le nettoyage
bimensuel. Ce feutrage dense d’algues a empéché la fixation des larves sur les coquilles. Par
ailleurs, la forme concave des valves inférieures d’huitres limite la mortalité des naissains,
due aux stress thermique et hydrique lors de la phase d’émersion, en faisant obstacle a une
partie de la lumiere incidente qui atteint le substrat et en retenant un peu d’eau de mer au fond
de la coquille.

La colonisation de la roche intertidale par les balanes n'a pas dinfluence sur le
recrutement d€. gigas Des résultats similaires ont été trouvés en Mer de Wadden ou seul le
recrutement des moules est augmenté par la présence de balanes sur le substrat (Diederich
2005). Les balanes pourraient avoir un impact a plus long terme sur la colonisation du substrat
rocheux parC. gigas Lorsqu’une huitre fixée sur une roche colonisée par des balanes se
développe, elle recouvre ces dernieres. Les balanes recouvertes meurent, et la dissolution
progressive de leur carapace peut déloger I'huitre de son substrat. Nous avons frequemment
observé ce phénoméne sur les estrans bretons et Diederich (2005) I'a également signalé en
Mer de Wadden.

La croissance supérieure des naissains sur les huitres adultes et les moules serait due a
la protection face aux stress thermique et hydrique induite par le relief de ces substrats (Bartol
et al. 1999). La limitation de la croissance des naissairS. dggas par les compétiteurs
trophiques potentiels (Troost et al. 2009), décrite par Ruesink et al. (2007) ne s’appliquerait
gu’'a des structures de substrat planes. Dés qu’une structure en trois dimensions est créée par

une espece ‘ingénieur’ (Jones et al. 1994; 1997), la protection physique induite par le relief
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aurait donc l'avantage sur la limitation trophique par les compétiteurs, concernant la

croissance des naissains d’huitres.

Les interactions biotiques et abiotiques interviennent apres la fixation du naissain mais
elles affectent la distribution de I'espéce dans une moindre mesure que le choix du substrat
par les larves avant leur fixation (Bushek 1988). Le meilleur recrutement des huitres sur les
individus de la méme espéce suggere un phénomeéne d’agrégation qui par rétroaction positive
augmentera d’'autant plus le recrutement et pourra conduire, a plus ou moins long terme, a la
creation de récifs compacts. Ces structures s’observent d’ailleurs dans certaines zones abritées
de la Rade de Brest. En Bretagne, la colonisation fréquente de la zone intertidale par les

fucales pourrait néanmoins ralentir la prolifération de C. gigas

3.3. Effet de la bathymétrie sur le recrutement

C. gigasne colonise pas la zone subtidale en condition euhaline (salinité supérieure a
30), indépendamment de la nature du substrat ou de la pression de prédation. Escapa et al.
(2004) ont montré le méme résultat en Argentine. En Rade de Brest, dans la riviere de
I’Aulne, des huitres situées dans la zone subtidale ont cependant été observées. On ne sait pas
si elles se sont détachées de leur substrat intertidal et ont été emportées a ce niveau ou si elles
s’y sont fixées a la fin de leur vie planctonique. Une relation semble toutefois exister entre la
capacité deC. gigasa coloniser le niveau subtidal et la salinité. En Europe, la colonisation
avérée de ce niveau a été démontrée sur les cotes de la Mer du Nord dans I'Osterschelde
(Pays-Bas) et en Mer de Wadden (Allemagne) ou les conditions de salinité sont polyhalines
(comprises entre 18 et 30) (Diederich 2005; Smaal et al. 2009).

Si 'on commence a comprendre, d’'une part les paramétres biotiques et abiotiques
déterminant le succes du recrutemenCdegigassur I'estran, et d’autre part les mécanismes
conduisant I'importance des pontes (Partie Il, chapitre 1), ceux qui déterminent la survie des
cohortes larvaires sont encore peu connus. Il s’agit pourtant d’'un facteur essentiel expliquant
I'amplitude du recrutement. Il semble qu'une grande part de la variabilité du développement
larvaire soit d'origine bio-climatique : température, régime de vent, salinité et abondance
phytoplanctonique, mais la part relative de ces facteurs nécessite d’étre précisée (Programme

VeLyGer, Ifremer).
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Conclusion et discussion sur le phénomeéne des mortalités

estivales

La troisiéme étape du processus invasif est la phase d’installation (figure i.1), c'est-a-
dire I'établissement d’'une population viable et permanente (Williamson 1996). Le premier
chapitre de cette partie a montré que l'augmentation nette des températures de surface, ces
guinze dernieres années, était probablement le facteur principal ayant permis la reproduction
des huitres cultivées et donc l'installation de I'espéce sur les estrans bretons. Les conditions
thermiques, ne permettant pas une reproduction annuelle réguli€regamssur I'ensemble
des cOtes bretonnes, ni la colonisation de la zone des Abers, limitent encore I'expansion
généralisée, derniére étape du processus invasif d'une espeéece.

Dans le second chapitre de cette partie, I'influence de trois parametres a été testée sur
le recrutement, étape du cycle de vieQegigasdéterminante dans la phase d’expansion de
I'espece. Les résultats ont montré, tout d’abord, que la bathymétrie jouait un réle majeur dans
la répartition de I'espéce sur les estrans puisque la colonisation du niveau subti@al par
gigas semble impossible, tout du moins en conditions euhalines. Dans un second temps, les
résultats ont montré que la prédation diminuait de 25% le stock de naissains dans les premiers
mois apres la fixation mais n’influait pas sur leur croissance, et enfin, que la nature du
substrat conditionnait I'expansion @Ge gigassur les estrans en limitant le recrutement sur les

zones colonisées par des algues et en le favorisant sur les zones déja colonisée par I'espece.

Au méme titre que des températures de l'eau trop basses pour permettre la
reproduction ou un substrat inadapté pour la fixation des larves, la mortalité des huitres est un
facteur important de régulation du processus invasiCdeyigas Les premiers épisodes
exceptionnels de mortalité estivale significative (supérieures a 30%) d’huitres cultivées ont
été signalés a Marennes-Oléron en 1976 et 1977 (Samain et McCombie 2007). Le phénoméne
s’est ensuite répandu et, depuis le début des années 90, la majorité des bassins ostréicoles
francais est régulierement touchée, a I'exception de l'ouest du Cotentin, de la Baie de
Bourgneuf et de 'Etang de Thau qui restent relativement épargnés (Samain et McCombie
2007). Ces mortalités estivales ont également été observées en Irlande (Malham et al. 2009).

Les causes de cette mortalité sont multifactorielles. Parameétres environnementaux
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(température de I'eau, pluviométrie, ressource trophique, proximité du sédiment), pathogenes
viraux et bactériens, état interne de I'animal (gamétogenese) sont en effet associés dans un
schéma d’interactions complexe de mieux en mieux défini (Samain et McCombie 2007).
Malgré ces mortalités régulieres dans les stocks d’huitres cultiveées, aucune mortalité
significative des huitres sauvages n’a jamais été signalée. Les nombreuses études réalisées en
Mer du Nord montrent d’ailleurs que leur taux de survie est particulierement élevé (Reise
1998; Diederich 2006; Schmidt et al. 2008).

Au cours de I'été 2008, une mortalité massive (de 40 a 80%) des huitres juvéniles
cultivées, n’épargnant aucun bassin ostréicole, a constitué la crise la plus importante pour la

culture de cette espece depuis son introduction en France a la fin des années 60 (Ifremer).

Afin de savoir si les huitres sauvages avaient été touchées par cet épisode sans
précédent, la réalisation d’'un bilan précis en février 2009 a été décidée apres des prospections
ponctuelles effectuées en période estivale. Cette étude a été réalisée dans le cadre du
programme PROGIG avec l'appui financier du Comité National de la Conchyliculture
(PROGIG 2009). Vingt-quatre sites répartis sur I'ensemble des cotes bretonnes ont été choisis
car ils présentaient des densités supérieures a 10 individus par metre carré (a I'exception de
Dinard et Arradon) permettant d’obtenir le taux de mortalité le plus représentatif possible
(figure 11.22). Sur chaque site, le nombre d’huitres adultes et juvéniles, vivantes et mortes a
été mesuré dans trois radiales de cing quadrats, positionnées aléatoirement dans la bande de
densité d’huitres maximale (figure 11.22). Seules les huitres mortes dont les deux valves
étaient encore reliées par le ligament ou dont la nacre de la valve creuse, encore en place, était
parfaitement blanche, ont été prises en compte comme étant des individus victimes de
I'épisode de mortalité massive de I'été 2008, afin d’éviter de comptabiliser des mortalités

antérieures a cet épisode dans le bilan.

En ce qui concerne les huitres sauvages adultes, les taux de mortalité sont faibles sur
'ensemble des cotes bretonnes (figure 11.23). En effet, les taux les plus forts observés en Rade
de Brest ne dépassent pas 12% de la population. Les taux de mortalité des huitres juvéniles
sont encore plus faibles (figure 11.24). A I'exception de Dinard (4%), Erquy, la Rade de Brest
et Damgan (entre 1 et 3%), la mortalité observée des juvéniles sur les sites bretons est presque

nulle.
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Figure 11.22 : Localisation géographique et densités d’huitres des 24 sites de I'étude de la
mortalité des huitres sauvages en Bretagne
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Figure 11.23 : Taux de mortalité récente des huitres creuses sauvages adultes sur 24 sites
bretons.

89



CONCLUSION
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Figure 11.24 : Taux de mortalité récente des huitres creuses sauvages juvéniles sur 24 sites
bretons.

L’étude a montré toutefois que dans des zones tres localisées, une synergie de trois
parametres provoquerait des mortalités significatives des huitres sauvages. Il s’agit de la
proximité immédiate de parcs ostréicoles, couplée a un hydrodynamisme et un niveau de
bathymétrie faibles sur I'estran. Sur des blocs de roche situés en bas de la zone intertidale de
sites peu exposés abritant des parcs ostréicoles, des taux de mortalité des d’huitres sauvages
pouvant atteindre 75% ont en effet été observés en Rade de Brest.

Nonobstant ces conditions particulieres, les mortalités massives décrites depuis mai
2008 dans les bassins ostréicoles n'ont pas été observées dans les populations d’huitres
sauvages. La régulation, par des épisodes de mortalité estivale, du processus invasif engagé

par C. gigagen Bretagne n’est donc pas envisageée.

Cet épisode n’étant survenu que trés tardivement dans le déroulement du programme
de recherche, l'investigation des causes d’'une‘résistance’ des huitres sauvages n’a pas été
mise en place dans cette étude. Cependant, ces nouveaux €léments ouvrent des perspectives

pour de futures phases de travail sur I'huitre creuse sauvage.
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Introduction

La deuxieme partie de ces travaux de these a permis de mettre en évidence l'influence
des facteurs biotiques et abiotiques du milieuGugigas Dans cette derniere partie, nous

étudierons I'impact de C. gigasir le milieu, présenté en deux chapitres.

L'impact de la colonisation d€. gigassur les communautés intertidales a été étudié
dans le premier chapitre. Dans un premier temps, nous avons testé I'impact du recouvrement
progressif du substrat rocheux gar gigassur I'abondance et la richesse spécifique de la
macrofaune associée. Ce travail a été réalisé a deux échelles spatiales et temporelles
différentes.

Dans un second temps nous nous sommes interrogés sur la responsabilité de cette
colonisation sur la régression des fucales observée en Bretagne depuis une vingtaine d’années.
L’étude du recrutement (Partie Il, chapitre 2) a montré lGueus vesiculosusimitait la
fixation deC. gigassur le substrat rocheux. Dans cette partie nous avons testé I'impact de
gigas sur le recrutement de deux espéces de fuchlesys vesiculosugt Ascophyllum
nodosum.

Enfin, les résultats de I'étude de I'impact du dernier stade de colonisation de I'estran
par C. gigas correspondant au récif, sur les communautés rocheuses et de substrat meuble

seront présentés dans la derniére partie de ce sous-chapitre.

Dans le second chapitre, nous nous sommes interrogés sur la contribufiogigas
aux flux de CQ d'un écosystéme cotier tempéré envahi par cette espéce. Le but de la
premiére partie de ce travail était de quantifier la production spécifigue de carbone et de
carbonate de calcium due aux activités de respiration et de calcificatOngigasen Rade
de Brest.

La seconde partie de ce chapitre a été de quantifier I'impa€&. dggas sur les
processus de respiration, de photosynthése et de calcification de la communauté benthique

intertidale rocheuse, lorsque les huitres colonisent I'estran.
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Chapitre 1: Quels sont les impacts de Crassostrea gigas sur

les communautés intertidales ?

Introduction

Malgré I'ampleur de la colonisation des estrans@agigasau niveau mondial, et le
fait qu’elle s’installe préférentiellement sur les substrats durs, a ce jour, une seule étude de
l'impact de cette espéce sur les communautés intertidales rocheuses, a été recensée (Escapa et
al. 2004). Le sujet reste donc encore largement méconnu, d’autant plus que cette étude,
réalisée en Argentine, traitait des récifs d’huitres, qui correspondent au stade ultime de la
colonisation du substrat rocheux par gigas D’aprés nos nombreuses observations sur le
terrain, C. gigascolonise progressivement les surfaces rocheuses et lorsque le substrat est
entierement recouvert, ou presque, des structures en trois dimensions apparaissent jusqu’a la
formation de récifs compacts pouvant atteindre plusieurs dizaines de centimetres d’épaisseur
dans les sites abrités. Le processus est différent sur substrat meuble. Du fait de la rareté des
supports appropriés pour la fixation @e gigas les quelques coquilles ou cailloutis échoués
sur les vasieres sont tout d’abord colonisés par une ou quelques huitres, puis ce sont ces

huitres qui deviennent le support du recrutement et de la formation rapide de récifs.

L'objectif de cette partie de I'étude était d’étudier les impactdeigassur les
communautés intertidales a tous les stades de la colonisation. Ce travail a été réalisé en trois
étapes présentées ci-dessous :

Les résultats de I'étude de I'impact du recouvrement progressif du substrat rocheux
parC. gigassur la macrofaune associée sont présentés dans la premiere partie de ce chapitre.
Cette étude a été réalisée a deux échelles différentes. La premiere analyse, ponctuelle, a été
réalisée en Rade de Brest, et la seconde est un suivi, sur trois années, de la macrofaune
associée aux huitres dans huit sites répartis sur les cotes bretonnes.

Les résultats de I'étude de l'impact de la colonisation des substrats rocheGx par
gigas sur les fucales intertidales sont présentés dans la deuxiéme partie de ce chapitre. La
prolifération deC. gigassur les estrans rocheux est en effet accusée d’étre responsable de la
régression des fucales observée depuis une vingtaine d’année en Bretagne (Perrot et al. 2006).
Cette étude avait pour objectif d’apporter des réponses quant a cette responsabilité.
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Enfin, dans la troisieme partie de ce chapitre, sont présentés les résultats de I'impact
de la derniere phase de la colonisation du substrat par les huitres, le récif, sur les
communautés intertidales de substrats rocheux et meuble en Rade de Brest.
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1. Impact du taux de recouvrement du substrat rocheux pa€. gigas sur la

macrofaune

1.1. Maté&iel et méthode
1.1.1. Etude en Rade de Brest

L'étude a été réalisée en février 2005 sur le site de Squiffiec en Rade de Brest (figure
l11.1) ot la densité de colonisation @ gigasatteint un indice 4 (100-1 000 huitresm
Dans la bande de densité d’huitres maximale, sur un linéaire d’'une centaine de metres
environ, paralléle au trait de cote, un cadre de G,2minox a été placé aléatoirement jusqu’a
obtenr trois réplicats de 5 surfaces de recouvrement par les huitres d’environ 0, 25, 50, 75 et
100%. Dans chaque quadrat, les espéces associées aux huitres sont prélevées (macrofaune >
1 mm) et ensuite déterminées et dénombrées au laboratoire. Chaque quadrat est ensuite
découpé en 25 sous-quadrats, qui sont de petits carrés de 0,004 m2 de surface, grace a un
maillage réalisé par un grillage de fils de fer. Cing sous-quadrats sont tirés au hasard et
photographiés afin de dénombrer les balanes au laboratoire (Protocole REBENT).

Squiffiec

Figure Ill.1 : Localisation des sites d’étude de I'impact de C. gigas sur la macrofaune et les
fucales en Rade de Brest.
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1.1.2. Etude dynamique a I'échelle régionale

Cette étude a été réalisée sur 8 sites répartis du nord au sud des cotes bretonnes (figure
[11.2), et suivis dans le cadre du programme PROGIG. Les sites de I’Arcouest et du Dellec
présentent un indice de colonisation@legigasde 3 (10-100 huftres. fitandis que tous les
autres sites présentent un indice 4 (100-1 000 huitré$. bhabitat colonisé pa€. gigas
dans I'ensemble des sites correspond a de la roche couverte de balanes en situation semi-
exposee (code Al1.212 classification EUNIS, Davies et al. 2004) a I'exception du site de la
Cotentin ou la roche est couverte par une mouliere (code Al.221 classification EUNIS,
(Davies et al. 2004)).

Le suivi des sites a débuté en juillet 2005 a raison de deux relevés par an, au début de
I'hiver et au début de I'été, a I'exception des sites de la Cotentin et de Damgan pour lesquels
le suivi a débuté en été 2006 et hiver 2006-2007, respectivement. Sur chaque site, six quadrats
permanents de 0,1 m2 ont été installés sur la zone de densité d’huitres maximale. Trois
guadrats sont laissés en I'état (QNG) et le substrat des trois autres est débarrassé de tous les
épibiontes par grattage (QG) chague année au début de I'été. Les quadrats dits ‘grattés’
servaient a comparer le recrutement @e gigas entre un substrat colonisé par une
communauté intertidale et un substrat nu.

Dans les quadrats intacts (NG), toutes les huitres ont été identifiees (figure I1.3) et
mesurées a chaque retour sur le site selon leurs plus grandes longueur et largeur. Nous avons
fait le choix, de par leurs formes trés irrégulieres, d’obtenir la surface approximative des
huitres en multipliant les valeurs de leur longueur et de leur largeur. La surface de tous les
individus du quadrat est ensuite additionnée pour suivre I'évolution de la surface totale
recouverte par les huitres dans chaque quadrat. Chaque naissain qui s’est fixé dans les
guadrats, au cours du suivi, a été identifié I'hiver suivant son recrutement, et mesuré pour étre
intégré dans la surface totale des huitres du quadrat. Le suivi de la faune associée a été realisé
suivant le méme protocole que dans I'étude statique en Rade de Brest.
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—

Figure IIl.2 : Localisation des sites d’étude de I'impact de C. gigas sur la macrofaune en
Bretagne.
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Figure 111.3 : Exemple de l'identification des huitres sur le quadrat intact Q1NG a I'Arcouest.

98



Chapitre 1: IMPACTS DE C. GIGAS SUR LES COMMUNAUTES INTERTIDALES

1.1.3. Analyses statistiques

L’hypothése de normalité ayant été rejetée pour les valeurs d’abondance et de richesse
spécifiqgue a Squiffiec, des tests non paramétriques de Kruskal-Wallis ont été appliqués pour
tester l'influence de la surface de recouvrement des huitres sur la biodiversité.

L’hypothese de normalité ayant été rejetée pour les valeurs d’abondance et de richesse
spécifigue a l'échelle régionale, des tests non paramétriques de Kruskal-Wallis ont été
appligués pour tester l'influence de la saison sur la biodiversité.

Deux analyses de régression simple entre les deux parametres de la biodiversité (abondance et

richesse spécifique) et la surface de recouvrement des huitres ont ensuite été réalisées.

1.2. Résultats

1.2.1. Etude en Rade de Brest

De 0 a 75% de recouvrement du substrat rocheux par les huitres, aucune différence
significative (Kruskal-Wallis, p<0,05) de I'abondance totale de la macrofaune associée aux
huitres n’est observée (Figure 1.4 A). Une fois que les huitres atteignent un pourcentage de
recouvrement du substrat de 100%, I'abondance augmente significativement d’'un facteur 5
(Kruskal-Wallis, p<0,05). Lorsque l'analyse est réalisée en retirant du jeu de données les
balanes, qui représentent environ 80% de I'abondance totale (Tableau IIl.1), les résultats des

tests statistiques sont inchangés (Figure 111.4B).
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Figure 1ll.4 : Abondance de la macrofaune associée aux huitres en fonction du pourcentage
de recouvrement des huitres. (A) Abondance totale et (B) Abondance sans les balanes. Les
lettres différentes indiquent une différence significative entre les valeurs (Kruskal-Wallis,
p<0,05). Les barres d’erreur représentent |'écart-type.

Tableau IIl.1 : Détail de I'abondance et de la richesse spécifique moyennes’pde ta
maaofaune associée aux huitres en fonction du pourcentage de recouvrement des huitres.
L’écart-type est indiqué entre parenthéses.

Taxons Espéces 0 25% 50% 75% 100%
Gastéropodes Cingula trifasciata 6,7 (9,4) 16,7 (17) - 600 (297,1)
Gibbula cineraria - 6,7 (9,4) 26,7 (18,9) 166,7 (138,9)
Gibbula umbilicalis 73,3 (89,6) 123,3 (65,5) 26,7 (37,7) 40 (16,3) 690 (144,4)
Littorina compressa 40 (43,2) 86,7 (49,2) - - 410 (302,3)
Littorina littorea 16,7 (23,6) - 133,3 (34) 120 (16,3) -
Littorina obtusata - 6,7 (9,4) -
Littorina saxatilis - 80 (28,3) 73,3(57,3)
Osilinus lineatus 6,7 (9.4) 6,7 (9.4) - 16,7 (4,7)
Nucella lapilus 26,7 (4,7) 10 (14,1) - - 96,7 (33)
Patella vulgata 146,7 (55,6) 83,3 (20,5) 113,3 (18,9) 113,3 (34) 153,3 (24,9)
Bivalves Lasaea adensoni 33,3 (47,1) 43,3 (20,5) 20 (28,3) 13,3(18,9) 1066,7 (237,9)
Modiolus barbatus 66,7 (94,3) 126,7 (28,7) 20 (16,3) 33,3(9,4) 650 (330,8)
Mytilus edulis - 13,3 (9,4) 20 (0) 40 (16,3) 233,3 (160,28)
Polyplacophores Acanthochitona crinita 3,3(4,7) 13,3 (12,5) 6,7 (9.4) 6,7 (9.4) 110 (64,8)
Cirripédes Balanus perforatus - 3.3(4.7) - - -
Elminius modestus 2476,8 (2513,1) 5107 (980,5) 5307,3 (1920,8) 3011,4 (717,1) 19925,1 (3415,7)
Malacostracés Carcinus maenas - 10 (8,2) 6,7 (9,4) 13,3 (9,4) 76,7 (59,1)
Richesse spécifique 6,3 (2,6) 11 (0,8) 9,3(1,9) 9 (1,6) 13,7 (0,5)

100



Chapitre 1: IMPACTS DE C. GIGAS SUR LES COMMUNAUTES INTERTIDALES

Au total, dix-sept espéces, dont une majorité de gastéropodes, ont été répertoriées dans
'ensemble des quadrats (Tableau Ill.1). De 0 a 75% de recouvrement du substrat rocheux par
les huitres, aucune différence significative (Kruskal-Wallis, p<0,05) de la richesse spécifique
de la macrofaune associée aux huitres n’est observée (Figure 111.5). Une fois que les huitres
atteignent un pourcentage de recouvrement du substrat de 100%, la richesse spécifique est
significativement supérieure (Kruskal-Wallis, p<0,05) & celle observé sur les quadrats non

colonisés pact. gigasmais il n’y a pas de différence avec les taux de 25 a 75% (Kruskal-

Wallis, p>0,05).
b
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Figure 111.5: Richesse spécifique de la macrofaune associée aux huitres en fonction du
pourcentage de recouvrement des huitres. Les lettres différentes indiquent une différence
significative entre les valeurs (Kruskal-Wallis, p<0,05). Les barres d’erreur représentent
I'écart-type.

1.2.2. Etude dynamique a I'échelle régionale

Le pourcentage de recouvrement des huitres sur le substrat augmente sur I'ensemble
des quadrats des 8 sites (Figure Ill.6). On peut toutefois remarquer deux ‘accidents’ : une
diminution du recouvrement sur le quadrat 3 du site de la Cotentin entre juillet 2007 et janvier
2008, et une augmentation brutale sur le quadrat 1 a Moulin Mer entre juin 2006 et décembre
2006. La diminution s’explique par le fait qu'une partie des huitres présentes sur le quadrat
ont été péchées, le site de la Cotentin étant particulierement fréquenté par les pécheurs a pied.
L’augmentation sur le site de Moulin Mer est due au recrutement de 12 naissains sur le

guadrat au cours de I'été 2006. Pour remarqgue, le recrutement a été tres faible sur 'ensemble
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de nos sites, puisqu’en trois ans, en plus du recrutement sur le site de Moulin Mer, seuls trois
naissains (deux sur le site de Poulmic et un a I’Arcouest) ont été recensés. L’augmentation
progressive des surfaces de recouvrement des huitres dans les quadrats est donc uniquement
lie a la croissance des huitres et a I'étalement de leur coquille sur le substrat.

Au total, quatorze espéces, dont une majorité de gastéropodes, ont été répertoriées sur
'ensemble des sites (Tableau 111.2). Les tests non paramétriques de Kruskal-Wallis ont
montré qu'’il n’y avait pas de différence significative (Kruskal-Wallis, p>0,05) de I'abondance
et de la richesse spécifique entre les relevés effectués en hiver et en été pour I'ensemble des
sites a I'exception de Locmariaquer ou I'abondance était significativement plus forte en hiver
gu’en été (Kruskal-Wallis, p<0,05). Pour ce site, 'analyse de la régression entre I'abondance
de la macrofaune associée et la surface de recouvrement des huitres n'a donc été effectuée

gu’avec les données hivernales.

L’analyse de la régression entre I'abondance de la macrofaune et la surface de
recouvrement des huitres ne montre une relation significative (p<0,001) et positive que pour
le site de Moulin Mer (Tableau 111.3). Par ailleurs, aucune relation significative (p>0,05) n’a
pu étre mise en évidence entre la richesse spécifique et la surface de recouvrement des huitres
(Tableau 111.4).
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Figure 111.6 : Evolution du taux de recouvrement des huitres dans les quadrats des 8 sites
étudiées.
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Tableau 1ll.2 : Synthése de la biodiversité observée dans les quadrats des 8 sites étudiés. La
présence d’'une espéce est signalée par le symbole X

Taxons Espéces Arcouest La Cotentin  Dellec  Moulin Mer  Squiffiec Poulmic Locmariaquer Damgan

X X X

Gastéropodes  Patella vulgata X
Nucella lapillus
Gibbula cineraria
Gibbula umbilicalis
Osilinus lineatus
Littorina littorea X
Littorina obtusata
Littorina saxatilis X X
Onchidella celtica

Bivalves Mytilus edulis X X
Rudtapes decussatus X

Cirripédes Balanes sp X X X X X X X X

Malacostracés Carcinus maenas X

Anthozoaires  Actinia equina X

x

x
X X X X X X
X X
X X X X X X
X X X X X X
x

X X X X

x
x
x
x
x

X X X X X X X
x

Tableau 111.3: Résumé de l'analyse de la régression entre I'abondance et le taux de
recouvrement des huitres. *** signale une différence significative (p<0,001).

Sites Probabilité  Pente Coefficient
Le Dellec 0.958 0.005 0.021
Moulin Mer 0.0002***  (.183 0.814
Squiffiec 0.097 0.051 0.444
Le Poulmic 0.958 0.005 0.021
Arcouest 0,287 0,197 0,430
La Cotentin 0.128 -0.929 -0.464
Locmariaquer  0.614 0.052 0.118
Damgan 0.110 0.094 0.610

Tableau 111.4 : Résumé de I'analyse de la régression entre la richesse spécifique et le taux de
recouvrement des huitres.

Sites Probabilité  Pente Coefficient
Le Dellec 0.199 -0,025 -0.318
Moulin Mer 0.103 0.005 0.437
Squiffiec 0.174 0.005 0.370
Le Poulmic 0.900 - 0.001 - 0.049
Arcouest 0.342 0.003 0.238
La Cotentin 0.689 0.013 0.129
Locmariaquer 0.102 0.005 0.397
Damgan 0.585 0.002 0.229
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1.3. Discussion

On peut remarquer que les augmentations des taux de recouvrement par les huitres
restent modérées sur la majorité des sites suivis. Cette augmentation correspond en réalité a la
résultante combinée de la croissance des individus et des pertes de surfaces, liees a la
mortalité naturelle et au prélevement de quelques individus par les pécheurs.

La colonisation du substrat rocheux gargigasn’a d’'impact sur I'abondance de la
macrofaune associée qu’une fois le substrat entierement recouvert, ou presque (85% a Moulin
Mer), par les huitre<C. gigasen se fixant sur la roche augmente I'hétérogénéité du substrat,
or plusieurs études ont montré I'influence de I'hétérogénéité du substrat sur I'abondance des
communautés intertidales (Bourget et al. 1994; Archambault et Bourget 1996; Pech et al.
2002). La relation négative entre la surface recouverte par les huitres et 'abondance de la
macrofaune sur le site de mouliere de la Cotentin confirme ce résultat. L’'abondance de la
macrofaune est en effet conditionnée par I'hétérogénéité créée par les moules. Dans ce site, la
contribution des huitres a I'hétérogénéité du substrat est donc limitée et leur disparition, du
fait de la péche, n’a pas d'influence sur I'abondance. Le seuil de I'impact de la surface de
recouvrement de 100% sur I'abondance pourrait étre dd a la formation de crevasses entre les
huitres qui n’apparaissent qu’'une fois les huitres jointives. En plus d’augmenter
I'hétérogénéiteC. gigasaugmente la surface développée totale du substrat disponible pour la
fixation des especes sessiles, ici les balanes, et par conséquent leur abondance.

La colonisation du substrat rocheux gargigasa peu d’'impact sur la richesse spécifique de

la macrofaune intertidale. Une dizaine d’'especes est présente sur chaque site, et si lors de
I'étude ponctuelle réalisée en Rade de Brest, il y avait une différence entre le substrat non
colonisé et le substrat recouvert a 100% @argigas I'augmentation de la surface de
recouvrement sur un méme quadrat, au fil des années, n’influe pas sur la richesse spécifique.
A I'échelle d'un site, les zones fortement colonisées par les huitres pourraient concentrer la
biodiversité aux dépens des zones non colonisées, mais a I'échelle d’'un quadrat la
colonisation progressive du substrat n'faugmente pas la diversité de la macrGfagigas
augmente I'hétérogénéité et la surface du substrat mais, tant qu'aucune structure en trois
dimensions n’est formée, elle ne crée pas de nouveaux microhabitats, responsables de la
présence de nouvelles especes. On peut toutefois noter que dés I'appaiiogigisdans

les quadrats du site de Squiffiddytilus eduliset Carcinus maenagjui consomme cette

espece, entre autres, sont présents.
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2. Crassostrea gigas, responsable de la régression des fucales ?

2.1. Maté&iel et méthodes

L’étude a été réalisée en février 2007 sur les sites de I'Auberlac’h, de la Pointe du
Chateau et de Rosnoén en Rade de Brest (figure 1ll.1). Dans les trois sites, la densité de
colonisation deC. gigasatteint un indice 4 (100-1 000 huitres®yrsur la roche. Dans la
bandede densité d’huitres maximale, les fucales se répartissent en mosaique de zones dont la
couverture algale est proche de 100% et de zones dont la couverture algale est presque nulle.
Dans cette étude on retient les termes de substrat ‘roche nue’ et substrat ‘sous algues’ pour
définir les deux types de substrat ou ont été réalisés les échantillonnages. Dans chaque site,
dix quadrats de 0,1 frsont échantillonnés sur chaque substrat. Dans tous les quadrats, sur
roche nue et sous algues, les huitres adultes, juvéniles et les naissains ont été comptés et
mesureés. De plus, dans les quadrats du substrat sous algues, les pieds de fucus, adultes et
juvéniles, sont comptés et le substrat de fixation des juvéniles, c'est-a-dire soit la roche soit les
huitres, est répertorié. Les valeurs de longueur et largeur et largeur des huitres ont été
multipliées pour obtenir la surface de recouvrement des huitres dans les quadrats du substrat

sous algues.

Analyses statistiques

L’hypothése de normalité ayant été rejetée pour les densités d'algues et d’huitres
adultes, juvéniles et naissains, des tests non paramétriques U de Mann-Whitney ont été
appligués pour tester l'influence du substrat sur 'abondance des espéces.
Une analyse de régression simple entre la densité des huitres et des pieds adultes de fucales a
€galement été réalisée.

2.2. Résultats

Les fucales majoritaires sur les sites sorffueus vesiculosua I'Auberlac’h et a la

Pointe du Chateau eAscophyllum nodosua Rosnoén.
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La densité des huitres adultes, juvéniles et des naissains est significativement
supérieure (Test U de Mann-Whitney, p<0,08ly la roche nue en comparaison avec le

substrat sous la couverture de fucales pour les trois sites (Figure 111.7 et 8).
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Figure 111.7 : Densité moyenne des huitres adultes en fonction du substrat sur trois sites en
Rade de Brest. *** signale une différence significative (p<0,001). Les barres d’erreur
représentent I'écart type.
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Figure 111.8 : Densité moyenne des huitres juvéniles et naissains en fonction du substrat sur
trois sites en Rade de Brest. *** signale une différence significative (p<0,001). Les barres
d’erreur représentent I'écart type.

Il N’y a pas de différence significative (Test U de Mann-Whitney, p>0,05) entre la

densité des fucales juvéniles fixées sur la roche ou sur les huitres a I’Auberlac’h (Figure 111.9).
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La densité des fucales juvéniles est significativement supérieure (Test U de Mann-Whitney,
p<0,001)sur les huitres a la Pointe du Chéateau et sur la roche a Rosnoén (Figure 111.9). Le
recrutement des A. nodos@st entre trois et six fois plus faible que celui des F. vesiculosus

Seul le site de la Pointe du Chéateau présente une relation significative (p<0,05) et positive

entre la densité des huitres adultes et juvéniles et des fucales adultes (Tableau 111.5).
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Figure 111.9 : Densité moyenne des fucales juvéniles en fonction du substrat sur trois sites en
Rade de Brest. *** signale une différence significative (p<0,001) et ns une différence non-
significative. Les barres d’erreur représentent I'écart type.

Tableau I11.5 : Résumé de I'analyse de la régression entre la densité des fucales et des huitres
adultes et juvéniles. * signale une différence significative (p<0,05).

Sites Probabilité Pente Coefficient
Auberlac'h 0,237 0,701 0,277
Pointe du Chateau 0,015 * 1,241 0,547
Rosnoén 0,605 0,052 0,167

2.3. Discussion

Les fucales réduisent significativement la colonisation du substralCpagigas
L'impact de C. gigassur les fucales est quant a lui dépendant du site et de I'espéce. Le
recrutement dé&. vesiculosugst similaire voire supérieur sur les huitres alors que celi d’

nodosum est plus faible sur les huitres par rapport a la roche adjacente. La densité des pieds
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adultes n’est corrélée significativement a la densité des huitres qu’'a la Pointe du Chateau.
Dans le site de Rosnoén, bien que le succes de recrutenfematiosunsoit plus faible sur
les huitres, la densité moyenne actuell€dgigas qui est d’environ 100 individus. frsous

lesalgues, ne semble pas avoir d’influence sur la densité de 'algue.

A plus long terme(C. gigaspourrait avoir un impact différentiel sur les populations de
fucales. La durée de vie #e vesiculosugst de trois a cing ans environ alors que ceke d’
nodosum est estimée entre onze et vingt ans environ (MarLIN). Le suivi réalisé depuis 2005
sur les sites bretons révele que les huitres sauvages fixées sur de la roche, ou la densité de
balanes n’est pas trop importante, y restent au moins trois ans. Les piedseseculosus
fixées sur les huitres peuvent donc y effectuer leur cycle entier. En ce qui coAcerne
nodosum, les huitres pourraient se détacher du substrat et étre emportées vers des zones moins
favorables a la survie des algues en diminuant la densité de la population d’origine, alors que
le recrutement de cette espece est plus faible que cel&iudas spC. gigasreprésente un
substrat plus instable que la roche sous-jacente, a la maniére d’'un tapis roulant, dont le
renouvellement, d’autant plus fréquent que la densité des balanes sur la roche est forte,
impacte plus ou moins les populations de fucales en fonction de leur taux de recrutement et de
la durée de leur cycle de vie.

D’autres expérimentations doivent cependant étre réalisées sur d’autres sites que la rade de

Brest pour tester la robustesse de ces résultats a I'échelle régionale.

Quid de la responsabilité de C. gigas dans la régression des fucales en Bretagne ?

Nos résultats montrent que I'impact @Ge gigassur les populations de. vesiculosus
est assez limité mais pourrait étre plus prononcé sur celemddosumLes travaux réalisés
dans le cadre du réseau REBENT portent sur I'ensemble des fucales de I'estran, c'est-a-dire
F. vesiculosuset A. nodosummais égalemenFucus spiraliset Fucus serratusdont les
niveaux de répartition sont situés, respectivement, au dessus et en bas de la bande de densité
maximale d’huitres, donc pour lesquelles I'impactGlegigasest limité. De plus, sur le
linéaire cétier s’étendant de Perros-Guirec au sud de Paimpol, l'analyse du différentiel
d’évolution de la couverture en fucales montre une nette tendance a la régression (23 %) entre
1989 et 1998 (Perrot et al. 2006), alors que la densité des huitres y est assez faible aujourd’hui

et a fortiori encore plus faible a cette époque (figure 1.2). Ces résultats confortent 'hypothése
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gue la prolifération d€. gigaset la régression des fucales seraient des phénomenes qui se
produisent en paralléle plutdét qu’en relation de cause a effet. Le réchauffement net des eaux
de surface responsable de la proliférationGlegigas depuis le milieu des années 90 en
Bretagne, pourrait étre la cause de la régression des fucales. Cette hypothese est appuyée par
'accélération de la régression des fucales sur la zone de Perros-Guirec au sud de Paimpol
depuis 1998, et la régression la plus faible observée en Bretagne (6%) entre 1987 et 2003 se
situe dans la région des Abers, ou la température de I'eau trop froide empéche la reproduction
de C. gigas(Perrot et al. 2006). On peut cependant remarquer que le recul des fucales a un
impact sur la prolifération d€. gigasen facilitant le recrutement des naissains sur un substrat

devenu plus accessible.
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3. Impacts écologiques d’'un nouvel habitat, le récif d’huitresGrassostrea
gigas, Thunberg), sur les communautés intertidales de la Rade de Brest,

France

Cestravaux ont fait I'objet d’'une publication soumise dans le journal ‘Journal of Sea

Research’, et présentée ci-dessous.
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ABSTRACT

When introduced into France for aquaculture in the mid-sixties, the Pacific oyster,
(Crassostrea gigasThunberg), was initially confined to the sites where it was farmed.
Subsequent global warming has facilitated the propagation of wild populations the length of
the French coastline. This phenomenon of proliferation has become so great that oyster reefs
have recently appeared in sheltered estuaries, on both soft and hard substrata. The present
study examines two such sites in the Bay of Brest, Brittany, and is the first to investigate the
impacts of this new substratum on the biocenosis of intertidal habitats in France. Results
reveal that abundance and specific richness of intertidal macrofauna are significantly
increased by oyster reefs on both mud and rock. Analysis of trophic group composition
showed that oyster reefs change trophic dominance in muddy sediment macrofauna from
suspension feeders dominance in bare substrata to carnivore dominance on reefs and
underlying sediment. On rock, trophic group composition remains unchanged between bare
rock and oyster reef. Calculation of biotic coefficient (BC) reveals no marked organic
enrichment. This result is underlined by the fact that organic and silt composition in the
sediment beneath oyster reefs was not significantly different from bare sites. Despite a local
enhancement of the biodiversifg, gigasis suspected to cause a homogenisation of coastal
habitats with an impoverishment of overall quality. Our results show that it is not the case

because there were only 11 species in common between reefs on mud and on rock.

Keywords. Crassostrea gigasnvasive species, oyster reefs, habitat, intertidal communities
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INTRODUCTION

Introduced species are known to have an impact on marine ecosystems, especially on
very productive systems like coastal regions and estuaries that have high biodiversity (Ruiz et
al. 1997; Cohen and Carlton 1998; Ruiz et al. 1999; Wasson et al. 2005). Although only a
few introduced species (10-15 %) are considered as pests (Williamson and Fitter 1996; Ruiz
et al. 1997), most studies show undesirable effects of invasive species on native biodiversity,
community structure and function, genetic diversity, population dynamics, the economy, and
even human health (Ruiz et al. 1997; Parker et al. 1999; Mack et al. 2000; Grosholz 2002).
However, although it cannot be denied that introduced species can have dramatic damaging
effects on the ecosystems they invade, some studies show that invaders are not always as bad
as they might seem (Thieltges et al. 2006). This ambivalence is illustrated by the example of
the American slipper limpeCrepidula fornicata (Thieltges et al. 2006), which was
accidentally introduced in Europe from the Eastern American coast at the end of the
nineteenth century and now extends along European coasts from Spain to Norway (Blanchard
1997). In localised areas, like some of the places it has colonized in France, populations reach
very high densities (1000 individuals@nthat can have detrimental ecological impacts:
increased siltation related to pseudofaeces and faeces production (Erhold et al. 1998),
lowering of native species recruitment by spatial competition processes (Thouzeau et al.
2000), and alteration of benthic community structure (Thouzeau et al. 2000; Chauvaud et al.
2003a; Chauvaud et al. 2003b). However, in certain situations, this invasion has had positive
effects. One study showed tHatepidula fornicata protects the Bay of Brest (France) from
toxic algal blooms by changing plankton composition and food web structure (Chauvaud et
al. 2000). The extensive spread ©fepidula fornicata has increased suspension feeders
biomass and therefore increased biodeposition, which has then enhanced biogenic silica
retention in the bay. Recycling of biogenic silica through the summer maintains diatom
populations and limits chronic toxic algal blooms occurring in eutrophic conditions
(Chauvaud et al. 2000; Ragueneau et al. 2002; 2005).

In the present study we examined ecological impacts of another introduced species,
the Pacific oyste€. gigas in intertidal communities of the coastal ecosystem of the Bay of
Brest (France). Pacific oyster has been intentionally introduced into 66 countries for
aquaculture (Ruesink et al. 2005) and self-sustaining populations have today become
established in 17 of these. Similarly@o fornicata, studies on the ecological impacts@f

gigas show contradictory effects implying either detriments or benefits resulting from its
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introduction. On one hand, Reise (1998) and Diederich (Diederich 2005; 2006) showed that
native mussel beds in the Wadden Sea had become overgrown by Pacific oysters. On the
other hand, in Willapa Bay, the comparison of native intertidal mudflat and oyster habitats
showed that oysters harboured a higher diversity of epifauna (Hosack et al. 2006). Despite
these results, the full ecological consequences of oyster introductions for intertidal
communities have been little examined as yet.

C. gigaswas intentionally introduced into France at the end of the 1960s to replace
cultivated oyster stocks dDstrea edulisand Crassostrea angulata decimated by disease
(Grizel and Heral 1991). For more than twenty y&argligasdid not reproduce in Brittany.
BecauseC. gigasis a subtropical species, its minimal temperature requirement for spawning
is above 18°C (Mann 1979) and the water was simply not warm enough on this part of the
French coast. However, with the rise in temperature that has occurred over recent decades,
environmental conditions became favourable for spawningCamgigasstarted to reproduce
in Brittany in the 1990s, as had been seen in the Wadden Sea (Diederich et al. 2005). Today,
wild sustainable populations have become established in the intertidal zone all along the
Brittany coast. Although populations are found on exposed oceanic shores, the highest
densities, with more than 1000 individuals®niLejart and Hily 2005), are reached in
eduarine and sheltered situations. Over the last few years, particularly on soft sediment but
more recently even on rocks, oysters have become so abundant that one can observe the
formation of true oyster reefs. That is particularly the case in the Bay of Brest where the total
stock of wild oysters was estimated at 10 000 tons in 2005 (Lejart and Hily 2005). Although
the presence of oysters on the Brittany shore is now common, oyster reef is a new biogenic
structure that has never been previously observed on these coasts. We are therefore
witnessing a drastic change in the intertidal landscape. Well known in the United States,
oyster reefs o€Crassostrea virginica, are seen as a valuable habitat that needs to be restored
and protected from overfishing (Coen and Luckenbach 2000; Peterson et al. 2003; Rodney
and Paynter 2006). The situation is however very different in France as the new oyster reefs
are not indigenous, but the result of the proliferation of an invasive species. The present study
is the first to investigate the influences of this species on intertidal communities in France.
The observation of this impressive new phenomenon has led questions to be asked about their
effects on native communities. The goal of our study was therefore to examine the oyster
reefs formed by invasiv€. gigasin Brittany by answering four basic questions: 1) What are

the physical characteristics @. gigasreefs? 2) Can we consider these reefs as a new
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biogenic habitat? 3) Does this new habitat induce perturbations in intertidal communities? 4)

Does this new habitat induce a homogenization of intertidal biocenosis?
MATERIALSAND METHODS

Field Sampling

The study was carried out in the Bay of Brest, in western Brittany (France) in January
2006. This shallow semi-enclosed coastal bay covers 180akm is connected to the
Atlantic Ocean by a small strait (1.8 km wide, 50m deep). Freshwater entering the bay is
mostly (80 %) brought in by two rivers, namely the Elorn in the north of the bay and the
Aulne in the south.

The Bay of Brest is a shallow (mean depth 8 m) macrotidal coastal system. Indeed,
less than 50% of the bay is deeper than 5 m and, as the tide can rise and fall by as much as 8
m, a very large intertidal surface of substratum can potentially be colonized by oysters. In
2005, this colonized surface was estimated at 3 \ith a mean oyster density of 84°m
(Lejart and Hily 2005).

Two sampling sites were chosen in a sheltered area in the south-east of the bay, near
the Aulne estuary, where oyster reefs have formed on natural rocks and soft substratum (Fig.
1) at the same tidal elevation, with a mean exposure time at low tide of about 4 hours per
tidal cycle. In the Bay of Brest, rocks are dominated by barnacles, mussels are present in very

few abundance.

Figure 1: Study area in the west of Brittany (France) and location of experimental sites:
Pointe du Chateau and Faou river.
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Five soft substratum 1 000 ésamples were taken randomly on the mudflat of the
Faouriver (Fig. 2). For each 1 000 émsample, the matter composing the reef was collected
and phced in plastic bags separate from the underlying sediment. For each 1°Gednge,
the sediment itself was collected down to a depth of 10 cm, sieved on 1 mm mesh and then
placed in plastic bags for later infaunal species analysis. Two cores (6 cm diameter) were also
taken per 1 000 chsample, to analyse organic matter content and the sediment particle size.
For comparison with the native habitat, five 1 000°’s@mples of bare sediment close to the
red (2-3 m) were randomly sampled using the same protocol and analysed for sediment and
macrofaunal characteristics.

Hard substratum samples were taken on the rocky shore at the Pointe du Chateau (Fig.
2). Five 1 000 crhsamples of oyster reef were collected and five 1 000samples from
rocky substratum without oysters. For each sample, all epifaunal organisms were collected in

plastic bags and then frozen. A total of 45 samples were analysed.

Figure 2: Oyster reefs on mud at Faou river site (A) and on rock at Pointe du Chateau site

(B)
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L aboratory measurements

To characterize the reef habitat structure, we measured the following parameters for
each reef sample: wet weight, water displacement volume and developed surface. Developed
surface was quantified by covering the whole surface of the reef sample, including the
interior surfaces of the larger crevices, with pieces of fine paper of known area. This
parameter is an expression of the surface available for epibenthic species. All individuals of
this group found in the samples were identified to the species level (except nemerteans and
oligochaeta). Encrusting animals (sponges, bryozoans and colonial ascidians) were not
considered in this study because they could neither be individually counted and weighted, nor
identified to the species level. For each sample, individuals were pooled by trophic group and
weighed (Ash Free Dry Weight; AFDW). For sediment samples, where biomass was low, the
five replicates were pooled. Organic matter content (%) was calculated from the differences
between dry weight (48h at 60°C) and AFDW in each core sample of soft substratum.

Particle size analysis was made on a 13 Afnor sieve series (10 000 to 63 p).

Data analysis

Statistical analysis:

ANOVA was used to compare macrofaunal abundance between muddy and rocky
substrata and between substrata and reefs. Stuuiesis were used to compare surface,
volume, wet weight and trophic group biomass between reefs on the two substrata, and
organic matter content. A Kolmogorov-Smirnov test was used to compare particle size
didtribution between bare sediment and sediment under reef. These analyses were performed
using Statgraphics Plus 5.1 statistics software.

Multivariate analysis was performed to compare reef communities between the two
substrata, using PRIMER v6 software. Bray-Curtis similarity coefficients between
macrofaunal samples were calculated based on fourth-root transformed data. Coefficients

were then used to classify samples by similarity in a hierarchical cluster analysis.

Biotic Coefficient

As stated in Hily (1984), soft-bottom macrofauna can be classified into five groups,
according to their sensitivity to an increasing stress gradient of organic matter enrichment.
These groups are defined below:

Group I. Very sensitive species

Group IlI. Indifferent species

118



Chapitre 1: IMPACTS DE C. GIGAS SUR LES COMMUNAUTES INTERTIDALES

Group lll. Tolerant species

Group V. Second-order opportunistic species

Group V. First-order opportunistic species
Here we use the percentages of abundance of each ecological group, to obtain the biotic
coefficient (BC or AMBI) as defined by Borja et al (Borja et al. 2000). This continuous index
was used in the present study to compare patterns of macrofauna between sediment under

reefs and neighbouring sediment without any reef development.
RESULTS

Physical characteristics of oyster reefs

In terms of surface, volume and total fresh biomass, results showed no significant
difference between the reefs that had developed on soft and hard substrata (Fig.3; t-test p>
0.1). The surface available for epibenthic species was increased by a factor of 4 when a reef
had colonized the substratum (Fig. 3A). Indeed for “Lofcolonized substrata, the reef
addel 3.87 nf (SD = 0.94) on soft sediment and 3.97 (®D = 1.89) on rock. Reef volumes
were 21.62 L rif (SD = 4.66) on soft sediment and 25.93 I? (8D = 6.67) on rock (Fig.
3B) and corresponded to 33.65 kg’r(SD = 5.34) and 39.51 kg'f{(SD = 7.96), respectively
(Fig 3C), including shells of dead and living oysters.

Figure 3: Mean surface (A), volume (B) and
total fresh weight (C) of oyster reefs on 1 m
of mud (Faou river) and rock (Pointe du
Chateau). T-tests revealed no significant
difference between oyster reefs on the two
subjacent substrata for these 3 parameters.

Error bars represent one standard deviation.
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Impacts on indigenous intertidal communities

(nb: C. gigass excluded from the analysis of the associated macrofauna)

Abundance

Infaunal abundance was 3 times higher in the sediment under oyster reefs than in
uncolonized sediment (Fig. 4). This ratio reached 20 when we compared the abundance of
total macrofauna of the new habitat, including both the reef and the sediment beneath it, with
the original mud infaunal species. On the hard substratum, the colonization by oyster reefs
increased abundance by a factor of 5 (Fig. 4). Macrofaunal abundance on bare rocks was
more than 15 times higher than in bare mud. This difference is explained by barnacles, the
most abundant species on this hard substratum community, that can reach densities of 10 000
m? (Tab. 1) on bare rocks but do not occur on mud.

On the reefs, the trend between hard and soft substrata was the same but less
pronounced. Macrofaunal abundance was more than 3 times higher in reefs present on rocks

than those on mud. Barnacles were the most abundant species on reefs on both rock and mud.

Figure 4: Mean macrofaunal abundance by habitat on mud (Faou river) and rock (Pointe du
Chateau). Bars with different lower case letters are significantly different (P<0.05). Error
bars represent one standard deviation.
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Table 1: Mean abundance (individual&’)vf associated macrofauna species.
For native habitat, S: soft substratum, R: rocky substratum, I: indifferent and O: oysters

Mud shore Rocky shore
! Native Non— Sediment Non-colonized
Taxa Species . colonized soft Reef Reef
habitat : under reef substrata
sediment

Bivalves Abra alba S 7 7 12
Abra nitida S 20 2
Aequipecten opercularis S 2
Anomia ephippium S 38
Anomiidae sp R 8
Cerastoderma edule S 7
Chlamys varia R 28
Corbula gibba S 2
Hiatella arctica R 2
Lasaea adansoni R 8
Modiolarca subpicta R 2 4
Modiolus barbatus R 7 27 106 20
Mytilus edulis R 14 286
Ostrea edulis R 2
Parvicardium exiguum S 4
Ruditapes philippinarum S 7 2
Timoclea ovata S 7
Venerupis senegalensis S 10

Gastropods Bittium reticulatum R 7 6
Crepidula fornicata S 7 34 112
Discodoris millegrana R 4
Gibbula umbilicalis R 162
Littorina littorea R 16
Littorina obtusata R 2 6
Nucella lapillus R 4 34
Ocenebra erinacea R 6
Osilinus lineatus R 2 4
Patella depressa R 52 38
Patella ulyssiponensis R 10
Patella vulgata R 20 38
Rissoa parva R 10
Turbonilla lactea R 26

Polyplacophores Acanthochitona crinita R 30 2 172
Lepidochitona cinerea R 2
Leptochiton asellus R 18

Amphipods Corophium lacustre R 2
Gammarus finmarchicus S 6
Gammarus marinus R 2
Gammarus obtusatus R 6
Gammarus salinus S 27 20
Hyale perieri R 32
Maera grossimana R 6
Melita palmata S 27 41 546 32
Microdeutopus sp S 4
Microdeutopus chelifer S 44

Cirripeds Balane sp R 48
Balanus perforatus R 2 664
Elminius modestus R 3062 5580 21378
Semibalanus balanoides R 20

Decapods Athanas nitescens S 27 4
Carcinus maenas | 7 34 142 36

Isopods
Dynamene bidentatus R 42
Gnathia maxillaris R 2
Gnathia vorax R 28
Gnathiidae sp R 56
Idotea chelipes S 4
Jaera albifrons R 8 32
Jaera forsmani R 12
Paragnathia formica R 2
Sphaeroma serratum R 6
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Table 1: continued

Taxa

Species

Native
habitat

Mud shore

Rocky shore

Non-
colonized soft
sediment

Sediment
under reef

Reef

Non-coloniz
substrata

ed

Reef

Errant polychaetes

Sedentary polychaetes

Oligochaetes

Ascidians

Cnidaria

Echinodermata

Fishs

Nemertea

Eulalia viridis

Eumida punctifera
Glycera convoluta
Glycera rouxii
Lepidonotus clava
Malmgreniella arenicolae
Malmgrenia sp
Nematonereis unicornis
Nephtys ciliata

Nephtys hombergii
Perinereis cultrifera
Perinereis marionii
Pholoe minuta
Phyllodoce laminosa
Phyllodoce maculata
Phyllodoce mucosa
Platynereis dumerilii
Poecilochaetus serpens
Sthenelais boa

Syllis amica

Amaeana trilobata
Aphelochaeta filiformis
Aphelochaeta marioni
Boccardia polybranchia
Capitella capitata
Capitellidae sp
Capitomastus minimus
Caulleriella bioculata
Chaetozone setosa
Cirratulus cirratus
Cirriformia tentaculata
Dexiospira pagenstecheri
Euclymene oerstedi
Eupolymnia nebulosa
Heteromastus filiformis
Magelona alleni
Maldanidae sp
Neodexiospira pseudocorru
Notomastus latericeus
Polydora caeca
Polydora ciliata
Polydora hoplura
Polydora sp
Pomatoceros triqueter
Prionospio malmgreni
Spionidae sp.
Terebella lapidaria

Olygochetea sp

Ascidia mentula
Styela clava

Anemonia sp 1
Anemonia sp 2
Anemonia sp 3
Anemonia viridis
Halcampa sp

Amphipholis squamata
Asterina gibbosa
Holothuria sp

Lumpenus lumpretaeformis

Cephalothrix linearis
Nemertea sp
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Species richness

On the mud shore, the presence of an oyster reef significantly increased species
richness in the sediment (p < 0.0001). Indeed, 20 (Mean = 7.2, SD = 3.4) species were found
in the bare sediment samples while 33 (Mean = 13.4, SD = 4.9) were found in sediment
below the oyster reef (Tab. 1). In the reef samples themselves, 58 (Mean = 39.6, SD = 4)
epifaunal species were found. This trend is reflected at a higher level of classification:
sediment under oyster reefs contained a larger number of different taxonomic groups than
uncolonized sediment. Species richness (number of species) was higher in the sediment under
reefs compared with bare sediment, but proportions of molluscs (21 % and 21 %
respectively), crustaceans (12 % and 10 % respectively) and annelids (57 % and 54 %
respectively) remained unchanged. On the reefs, 14 taxonomic groups were found, and
proportions of molluscs (36 %) crustaceans (19 %) and annelids (32 %) were different from
those found in the sediment.

On the rocky substratum, 10 (Mean = 5.4, SD = 1.7) species were found on bare rocks
while 55 (Mean = 33, SD = 2.3) species were found on the reef (Tab. 1). Higher taxa were
also more diverse on the reef than on bare rocks. In a similar way as on the mud shore,
proportions of molluscs (50%), crustaceans (20%), and annelids (30%) on bare rocks were
different from those found on the reef, where each group represented 31%. It can be noted

that these percentages are quite similar between reefs on mud and rocky substrata.

Trophic groups

In bare sediment, the most abundant trophic groups in term of biomass were
suspension feeders, then carnivores and micrograzers (Tab. 2). As for abundance and species
richness, the biomass was almost double in the sediment beneath a reef compared with bare
sediment. In the sediment under a reef, carnivores were dominant, then came micrograzers
and deposit feeders; the biomass of suspension feeders was, however, hugely reduced.
Carnivores were also dominant on the reef, followed by deposit feeders. Suspension feeders,
micrograzers and detritus feeders were also present on the reef, but in lesser biomass than the
two precedent trophic groups.

On bare rocks, micrograzers were largely dominant with some suspension feeders and
carnivores also present. Biomass was significantly higher on oyster reef over hard substrate
than on bare rocks, but micrograzers were still the highly dominant trophic group (Tab. 2).

Deposit and detritus feeders occurred only on oyster reefs.
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Table 2: Biomass (g.R) of trophic groups. SD given in parentheses.

Mud (Faou River) Rock (Pointe du Chéateau)
Bare sediment Sediment under Reef Bare rock Reef
reef
Suspension feeders 2,16 0,25 1,68 (1,63) 1,58 (1,40) 3,87 (1,22)
Micro-grazer 0,78 1,81 1,35(0,74) 13,80 (3,95) 13,67 (4,28)
Deposit feeders 0,01 0,73 4,49 (2,89) 0,00 1,77 (1,17)
Detritic feeders 0,00 0,01 0,92(0,51) 0,00 1,71 (1,35)
Carnivore 1,22 5,03 13,81 (8,82) 0,51 (0,57) 312(1,48)
Total 4,16 7,84 22,25+4,84 15,89 (5,34) 24,15 (4,50)

Ecological groups

In bare sediment, the most abundant group was group Il (Fig. 5), followed by group |
and 1V. Biotic coefficient (BC) was 1.5 (SD = 0.4), a value which corresponds to a slightly
polluted level with an unbalanced benthic community. Under the reef, group IV was largely
dominant but group | was still present in a higher proportion than groups Il and Ill. Group V
was present on the reef, corresponding to the presence of the polyChpgttla capitata
(Tab. 1). Under the reef, BC was 3.3 (SD = 0.2) and therefore higher than in bare sediment;
the increase in coefficient corresponds to an increase in organic enrichment but remains at

only the slightly polluted level.

Figure 5: Mean abundance of ecological groups and biotic coefficient (BC) for bare
sediment and sediment under the reef at the Faou river site. Error bars represent one
standard deviation. BC: Biotic Coefficient or AMBI.
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Sediment organic matter content and particle size analysis

Previous results on fauna were confirmed by sediment organic matter analysis. There
was no significant difference between the level of organic matter in bare sediment (4.9 %, SD
= 0.5) and in sediment under oyster reefs (5.47 %, SD = 0.47). Particle size analysis also
showed no significant difference between bare sediment and sediment under oyster reefs (Fig
6.). Oysters seemed to reduce the proportion of very fine particles (< 63um) and increase the
proportion of very large particles (> 1250um), but these differences were not statistically

significant.

Fig 6. Particle size analysis of bare sediment (in white) and sediment under the reef (in
black) at the Faou river site. Error bars represent one standard deviation

Comparison of community composition

Even though the physical characteristics of oyster reefs on soft and hard substrata
seem similar, their macrofauna showed only 11 species in common (Tab. 1): 17.5 % and 20
% of the total species present on reefs over mud and rocks respectively. The dendrogram
resulting from hierarchical classification analysis (Fig. 7) confirms that macrofaunal
assemblages were markedly different between the two reefs. It can also be seen that 41% of
the species present in the reefs formed on soft sediment were characteristic of rocky substrate
habitat. Conversely, only 16 % of the species present in the reefs on rocky substrate were
characteristic of soft sediment habitat (Tab. 1).
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Fig 7. Dendrogram of reef macrofaunal assemblages at the Pointe du Chateau (Reef samples
(R)1-5 Chateau) and Faou river (Reef samples (R)1-5 Faou) sites. The Bray-Curtis
association measure was used to determine multivariate similarity between sites.

DISCUSSION

Impacts of a new biogenic habitat on intertidal communities

Oysters drastically change the physical characteristics of the native habitat on both
soft and hard substrata when colonization results in reef form&iogigascreates a more
complex 3D habitat structure on these substrata and increases the surface available for
epifauna and algae by a factor of 4. By modifying the initial physical environment and
creating a new habitat that can be used by other spé&Ciegigascan be defined as an
ecosystem engineer (Kochmann et al. 2008, Markert et al. 2009) as described by Jones et al.
(1994; 1997): “physical ecosystem engineers are organisms that directly or indirectly control
the availability of resources to other organisms by causing physical state changes in biotic or
abiotic materials. Physical ecosystem engineering by organisms is the physical modification,
maintenance, or creation of habitats. The ecological effects of engineering on other species
occur because the physical state changes directly or indirectly control resources used by other
species”. Crooks (2002) showed that many ecosystem engineers today are exotic species like
C. gigas The role of the Pacific oyster as an ecosystem engineer is much more pronounced
on soft sediment because hard substrate is built where it was initially rare. The physical
characteristics of oyster reefs tend to be the same whatever the underlying substratum, as

though the physical structure 6f gigasreef was intrinsically determine@.. gigascan also
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be defined as an autogenic engineer, as the organisms themselves are part of the engineered
habitat (Jones et al. 1994; 1997). By creating their own r€efgigasshell aggregations
introduce complexity and heterogeneity into benthic environments and are thus important
elements of habitat structure that affect community- and ecosystem-level processes
(Simenstad and Fresh 1995; Gutierrez et al. 2003).

Macrofaunal analysis showed that abundance and species richness are higher on reefs
than on bare substratum. Equivalent patterns have already been found on natural oyster beds
(Escapa et al. 2004, Kochmann et al. 2008) , on cultivated oyster beds (Hosack et al 2006,
Kelly et al 2008), and are well known @rassostrea virginica reefs (Coen and Luckenbach
2000; Meyer and Townsend 2000; Grabowski et al. 2005; Shervette and Gelwick 2008).
Increases in abundance can partly be explained by the increased available surface on which
macrofauna can attach (Dumbauld et al. 2001). This effect is further enhanced by the fact that
C. gigasproduces large ornamented shells that are known to support more individuals of
fouling species than do small shells (Creed 2000; Gutierrez et al. 2003). The fact that overall
macrofaunal abundance is more than 3 times higher in reefs present on rocks than those on
mud can be explained by barnacle sensitivity. Barnacles are the most abundant species on
reefs both over rock and mud, but studies show that the proximity of muddy sediment
reduces barnacle settlement and survival (Silina 2002). Another hypothesis is that when
oysters colonize the tidal zone, they can be considered as a clean substrate, free from
epibiotic macrofauna. To colonize this new habitat, epibionts can either spread from the
substrate around or under the reef or their larvae can settle on the reef. This is probably why
abundance is higher on reefs formed on a rock substrate than those formed on a mud
substrate. Indeed, as species that live on reefs are mostly those characteristic of a rocky
substrate, to colonize reefs on rock they arrive by migration and settlement whereas to
colonize reefs on mud they rely exclusively on larvae settlement. This phenomenon is much
more pronounced for young reefs, such as those in the Bay of Brest, than it is for older ones.

Species richness is higher in soft sediment under reefs than in bare sediment, and
higher on reefs than on bare substratum for the two types of substrata. There is also greater
diversity at a higher level of classification, which confirms a real biodiversification. Reefs
provide an increased surface for macrofauna and, as abundance studies have shown, illustrate
that large shells support a greater species richness than smaller ones (Gutierrez et al. 2003)
and also provide various microhabitats that are different from native habitat, bare mud and

rocks (Lohse 1993). The provision of diversified microhabitats and sediment caught up
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among C. gigas shells, explains the presence of mud species Akeena trilobata or
Chaetozona setosa (infaunal polychaetes) in the reefs that colonized rocks.

These results clearly show that gigas by creating a new complex habitat, increases
the main global structure parameters (i.e. species richness, abondance, biomass) for
macrofaunal communities of native habitats.

An important result is that infaunal abundance increases under reefs compared with bare soft
sediment. In the case of cultivated oyster beds, Castel et al.(1989) suggested that this increase
is due to oyster biodeposits, which provide increased food resources for fauna.

A way to detect organic enrichment in soft sediment communities is to use ecological
groups (Hily 1984) and Biotic Coefficient (Borja et al. 2000). In the uncolonized sediment,
the BC value of 1.5 (SD = 0.4) corresponds to slightly polluted conditions with an
unbalanced benthic community. This value is the most common value found in European
estuarine and coastal environments (Borja et al. 2000). Even though oyster reefs increase BC
in the sediment (3.3; SD = 0.2), it still corresponds to only slightly enriched conditions. This
increase in BC may indicate lower oxygenation conditions rather than an organic enrichment.
Indeed, sediment under a reef is more confined than in bare mud, and water circulation and
therefore oxygenation is probably reduced. This hypothesis is supported by organic matter
and particle size analysis. No organic or silt enrichment was measured in the sediment
beneath the reef. We know that oysters produce a large amount of biodeposits (Haven and
Morales-Alamo 1966; Razet et al. 1990; Hayakawa et al. 2001), but these are probably
washed away from the area every day by the powerful tide, currents and waves. Therefore at
this step of the invasion, effects of organic enrichment by oyster biodeposits on intertidal
communities remain weak in the vicinity of the oyster reefs. The mass of biodeposits washed
away from the reefs could sediment in areas further away and, on a larger scale, contribute to
the overall increase of the mud fraction in coastal sediments.

Phyla representation gives another kind of information on the impdaZct gigason
intertidal communities. In soft sediment, reefs have no effect on infaunal taxa composition.
Indeed proportions of molluscs, crustaceans and annelids remain the same whether or not a
reef has developed above them. However the new habitat is composed of both the sediment
and the reef above, and proportions of higher taxa in the reef are quite different from those of
the sediment. Indeed the proportion of annelids is lower, with relatively more molluscs and
crustaceans. Proportions of taxa in the new ecosystem as a whole are, therefore, not exactly
the same as in the native one. On rocky shore, substrate without oyster reef development is

largely dominated by other molluscs, while in oyster reefs the proportion of molluscs is less
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and there are more crustaceans. The proportion of annelids is the same between native rocky
substrate communities and oyster reefs. Therefore reefs have an effect on the taxonomic
composition of the community.

Impacts of oyster reefs can also be studied from a more functional point of view, for
example in terms of community trophic group analysis. On soft sediment, native infaunal
species is dominated by suspension feeders and to a small degree by carnivores. When mud is
colonized by oyster reefs, biomass increases but carnivores become largely dominant and the
proportion of micrograzers increases. In the reef itself, sediment carnivores are also largely
dominant, followed by selective deposivores. Reef building therefore modifies trophic
composition of the intertidal communities overall by increasing the proportion of carnivores.

On rocky shore, reefs increase macrofaunal biomass but proportions of the trophic groups
remain unchanged. Micrograzers are dominant on bare rocks as well as on reef. This can be
explained by the fact that even though mud specific species can colonize reefs on rocky
shores, this new habitat is in fact a more complex hard substratum. Micrograzers that live on
bare rocks can therefore easily colonize oyster reefs while, on soft sediment, suspension
feeders that live in mud rarely colonize reefs. This is the reason why macrofaunal trophic
composition is much more greatly impacted by the formation of oyster reefs on mud than on
rocks.

These results should be considered cautiously because they only concern macrofauna.
We also must not lose sight of the fact that the majority of the new biocenosis biomass
consists of oysters, meaning that this new biocenosis is in fact dominated by suspension
feeders on both substrata.

Thelarger spatial scale

Our last question was, were the whole of the intertidal shore of both soft and hard
substrata to become colonized by oyster reefs, should we fear a uniformisation of biodiversity
(even if augmented by the reefs) on a larger scale? Indeed we saw previously that mud
specific species can colonize reef on rocky shore where they are initially absent and that rock
specific species colonize reef on soft sediment. Our results show that 41% of the species
present in the reefs on soft sediment are characteristic of rocky substrate habitat and only 16
% of the species present in the reefs on rocky substrate are characteristic of soft sediment
habitat (Tab. 1). So the majority of the muddy reef community is composed of mud specific
species and the majority of the rocky reef community is composed of hard substrate specific

species. Furthermore, even though physical characteristics of oyster reefs on soft and hard
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substrata seem to be similar, they have only 11 species in common (out of 123 identified,
Tab. 1). The dendrogram confirms that macrofauna assemblages are markedly different
between the two reefs. This difference may decrease as these reefs age, because colonization
of the reefs on mud by species characteristic of rocky substrate takes longer and is much
more difficult than for reefs on rock because migration from adjacent substrate is not
possible. On a more functional level, analysis of trophic groups also showed that the rocky
reef community is dominated by micrograzers, while the community of reefs on mud is
dominated by carnivores. Reefs can colonize the intertidal shore and, for the moment, their
communities seem to conserve characteristics of the original native habitat. On a larger scale,
because oyster reefs act mainly as a habitat creating shelter and substrate for the local
species, the species composition of the associated communities will vary according to the
variability of the local set of species present in the environment. Consequently there is no
reason (and our personal observations confirm this) thaf thiediversity should change

when gster reefs develop.

M anagement aspects

Today, the invasion of the coasts of Brittany@ygigasis a very complex problem.
On one hand, like all invasive specié€3, gigascan have undesirable effects on native
intertidal communities. Previous studies have shown major effects on native valuable habitats
like mussel beds in the Wadden Sea (Reise 1998; Diederich et al. 2005), seagrass (Kelly et al.
2008) orSabellaria alveolata reefs (Dubois et al. 2006). On the other hand, our study shows
that C. gigasincreases intertidal biodiversity of more simple communities. In addi@on,
gigashas become a common species on Brittany coasts. The situation is exactly the opposite
to that of C. virginica reefs in estuaries on the Atlantic Coast of the United States. Oyster
reefs of C. virginica, are recognised as a valuable habitat that should be restored and
protected from overfishing (Coen and Luckenbach 2000; Peterson et al. 2003; Rodney and
Paynter 2006)C. virginica reefs are a native habitat exploited by man and are known to play
multiple roles in the estuarine ecosystem (Ruesink et al. 2005): as a habitat for sessile and
mobile invertebrates because they provide refuge, attachment surfaces and populations of
prey; by influencing the flow of water within estuaries; by modifying patterns of
sedimentation deposition, consolidation and stabilization; and by filtering large volumes of
water. Although it has been degraded and reduced in size by destructive harvesting practices,
the value of this habitat is now recognised, leading to protection and restoration programs.

The first difference with the situation in France is t@atgigasis an exotic species. The
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second is that, even though it is a cultivated species, the reefs are not exploited. C. gigas reefs
therefore seem to be drastically changing the landscape of the Brittany shoreline, but do not
yet have any commercial value. However, this situation will probably change following a
mass mortality episode of cultivated oysters in summer 2008. Survival rate of wild oysters
was found to be better than exploited stocks, so a decree was made to protect wild
populations from potential non-professional exploitation to supply spat for cultivation.

Wild populations are therefore progressively becoming a valuable resource as well as
a new habitat. Overall, more studies will be needed to fully assess the impact that these reefs

can have on native ecosystems and particularly on sites of nature conservation interest.
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Chapitre 2 : Quelle est la contribution de Crassostrea gigas

aux flux de CO, d’un écosysteme cotier ?

1. Production spécifique de carbone et de carbonate de calcium par

lesactivités de respiration et de calcification d€rassostrea gigas.

Cestravaux ont fait I'objet d’'une publication soumise dans le journal ‘Journal of

Experimental Marine Biology and Ecology’, et présentée ci-dessous.
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Abstract

Respiration and calcification of the Pacific oyst€tassostrea gigasT., were
measured both in the air and underwater, considering seasonal variations and individual size,
to estimate the effects of this exotic species on annual budgets of carbon in the Bay of Brest
(France). Respiration and calcification rates changed significantly with season and size. Mean
underwater respiration, determined from changes in disdahorganic carbon (DIC), were
9.76umol g *h ' and31.99umol g h™ for adults and juveniles, respectivefhemean daily
contribution of C. gigaspopulation-wide underwater respiration to DIC during immersion (14
h per day) was 6.13 mmold™ (SD 7.09).Mean aerial CQ respiration estmated using an
infrared gas analyser, was 0.gthol g *h™ for adults and nil for juveniles, corresponding to a
daily population-wide contribution of 0.27 mmol G&?d* (SD 0.32) wherthe mean daily
emesion time is 10 hMean CaCQ uptake rates for adults and juveniles were 3.16 pmol
Ca®;gth! and 45.22 umol CaG@* h?, respectively. The mean daily contribution of net
cakification in the Bay of BresC. gigaspopulation to C@fluxes during immersion (14 h a
day)was estimated to be 1.99 mmol O@2d* (SD 2.30). Total carbon release by the Bay of
Brest C. gigaspopulation was 36.23 g Cfryr* and reached 327.22 g C4y* for densely
colonized areaswith relative contributions by underwater respiration, cetification and
aerial respiration of 74, 22.5 and 3.5%, respectivEfese results emphasize the substantial
influence this invasive species has on the carbon cycle, including biogenic carbonate

production, in coastal ecosystems.

Keywords: CQO,, invasive species, Crassostrea gigaespiration, calcification, intertidal.
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Introduction

In the current context of global warming and the associated greenhouse gas
concetration in the atmosphere, increasing attention has recently been given flox@0 in
maine ecosystems. Indeed, the ocean represents a sink for a substantial part of anthropogenic
CO, emissions (Riebesell et al., 2007) and exchanges across the air-sea interface have been
modified by increasing atmospheric gQ@oncentration (Wolf-Gladrow et al., 1997).
Moreover, marine life also has an impact on aquatic dissolved inorganic carbon (DIC)
concentrations (Frankignoulle et al., 1994). Marine organisms alter the concentration of DIC
in seawater through the uptake of £@uring photosynthesis and its release during
respiration. Precipitation and dissolution of calcium carbonate (Ga&l&o contribute to CO
fluxes by inducing shifts in the seawater carbonate equilibrium according to the reaétion Ca
+ 2 HQO35 « CaCQ + CO, + H,O (Frankignoulle et al., 1994).

While the coastal zone represents only 7% of the global ocean surface, it plays a major
role in carbon biogeochemical cycles because it accounts for one-third of the total ocean
primary production and nearly half of the deposition of calcium carbonate (Mantoura et al.,
1991). Gattuso et al. (1998) suggested that temperate coastal ecosystems are net autotrophic,
but little attention has been directed to the increasing impact of calcified invasive species on
the carbon budget. However, high respiration rates and mineralization of the invasive clam
Potamocorbula amurensi€hauvaud et al., 2003) and the invasive slipper lirgwepidula
fornicata (Martin et al., 2006) have been shown to increasgp@a@ial pressure in seawater
and subsequent C@effluxes to the atmosphere in the San Fransisco Bay and in the Bay of
Brest, respectively.

In the present study, we examined the contribution of another invasive species, the
Pacific oysteiCrassostrea gigaéThunberg)to the carbon flux in the Bay of Brest (France).

C. gigaswas intentionally introduced into France in the late 1960s to replace cultivated oyster
stocks ofOstrea edulisand Crassostrea angulata decimated by disease (Grizel and Heral,
1991). For more than twenty yealS, gigascould not reproduce in Brittany because it
requires temperatures greater than 18°C to spawn (Mann, 1979) and, up until recently, the
water temperature was too low in this part of the European coast. However, with the rise in
temperature that has occurred over the last decades, environmental conditions have become
more favourable for spawning, ai@ gigasstarted to brood in Brittany, as well as in the
Wadden Sea (Diederich et al., 2005), in the 1990s. Today, sustainable wild populations have
become established in the intertidal zone along the coast of Brittany. Although populations
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are found on exposed shores, the highest densities, with more than 800 indivit(iadsam

and Hly, 2005), are reached in estuarine and sheltered situations, as in the Bay of Brest where
the total stock of wild oysters, distributed over 3°kmas estimated at 10 000 tons in 2005
(Lejart and Hily, 2005).

C. gigas preferentially settles on intertidal rocky substrates that are primarily
dominated by barnacles. Some recent studies have estimated that barnacle respiration and
calcification is a net source of GQGollety et al., 2008; Clavier et al. 2009). Nevertheless,
the contribution of entire intertidal rocky community to atmospheric, @émains largely
unknown.As a result of the massive gigasproliferation on rocky shores, it is essential to
assess its contribution to atmospheric,C@ addition, sinceC. ggas shells are rapidly
colonized by barnacles, (Lejart and Hily, 2007), the impa&.ajigason CQ fluxes may be
all the greater. Furthermor€, gigasundergoes the immersion/emersion cycles of the tides
and, while its underwater respiration has been estimated (Gerdes, 1983; Bougrier et al., 1995;
Ren et al., 2000; Mao et al., 2006), its aerial respiration has never been measured.

The objective of the present study was (1) to estimate the contribution of this invasive
species to atmospheric G@hrough its respiration and calcification processes, both in the air
and undewater, for highly colonised areas and for the whole ecosystem of the Bay of Brest
and (2) to test the influence of individual size, tidal-induced variability and season on CO

fluxes.

Materials and methods

Oyster sampling and maintenance

Pacific oysters@. gigag were collected at low tide from the Pointe du Chateau site in
the Bay of Brest (Fig.1) the day before laboratory measurements. At thiS.sifigashas an
average density of 375 ind.“mThe site is flooded twice a day by the tide andGheigas
population is thus submerged for an average of 7 h per tidal cycle. Adults from 80 to 110 mm
total length were collected on rocks whereas juveniles were sampled from oyster farming
collectors. Samples for the assessment of underwater respiration were collected seasonally in
June (spring), October (summer), December (autumn) 2007 (only adults) and February
(winter) 2008. Further samples were collected from the same site in October 2007, February
and May 2008 to evaluate aerial respiration.
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Juveniles are oysters that are younger than one year of age, i.e. oysters that settled in
summer 2006 for experiments performed in June 2007, and in summer 2007 for experiments
in February 2008 and May 2008. Experiments were performed in October 2007 with juveniles
that settled during summer 2006 because those of summer 2007 were too small at that time.
In the laboratory, oysters were gently brushed to remove epibionts. Then, both adults and
juveniles were placed in polypropylene nets containing 2 to 10 oysters. They were kept in a
temperature-controlled room with artificial cycles of immersion and emersion synchronized
with the natural tidal cycle. During emersion, the air temperature around the oysters simulated
natural conditions, and during immersion, animals were covered by flowing seawater pumped
from the Bay of Brest (natural salinity and temperature). The water level in the tank
containing oysters was regulated with a timer-controlled water pump located in a lower
reservoir as explained by Allen et al. (2008). When the pump was on, the water level
remained above the oysters, overflowing into a standpipe to a sump. When the pump turned
off, the water drained from the tank into the sump in about 40 min through a small drain at the

lower part of the tank, gradually exposing the oysters to the air.

4°20°V
1

Figure 1: Study area in western Brittany (France) and location of the experimental site,
Pointe du Chateau.
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Underwater respiration

The day after collection, after 1 h of submersion, oysters were placed into 5.4 L (2-10
adults) or 2.1 L (2-10 juveniles) opaque plastic bottles filled with natural filtered seawater.
Bottles were incubated in the dark for a period of 1.5 to 3 h in a 800 L tank with flowing
seawater pumped in from the Bay of Brest (natural temperature), together with a reference
bottle without any oysters. The water in each bottle was gently stirred with a small propeller

to ensure good mixing.

Total alkalinity (TA) and pH measurements were done on water samples taken from
each bottle at the beginning and end of incubation. The pH (total scale) was measured
immediately, before COexchange with the air could occur, using a pH probe (Radiometer
pHC2401) standardized with Tris-HCI and 2-amminopyridine/HCI buffer solutions (DOE,
1994). TA samples were filtered through 0.7 um Whatman GF/F filters, poisoned with HgCI
and gored in 250 mL bottles in a cool, dark place. Analyses were carried out within one
week. TA (meq[}) was determined on 20 ml sub-samples by automatic potentiometric
titration to the second end point (Radiometer, Titrilab TIM 865) using 0.01 ThéiCl.

Water temperature was measured at the beginning and end of the incubation. Salinity,
phosphate and silicate concentrations were provided by the Marel Iroise Station (IUEM-UBO,
Observatoire du Domaine Cotier), located near the pumping station that provided the water
for the experiments. The concentration of DIC was calculated from pH, TA, temperature,

salinity, phosphate and silicate concentrations (Lewis and Wallace, 1998).

Aerial respiration

To measure aerial respiration, samples were placed on a flat table in a temperature-
controlled room. They were covered with a 3.4 L opaque chamber with an airtight rubber seal
and connected via a closed circuit to an infrared gas analyser (Li-Cor, LI 820). An adjustable
pump (Brailsford, TD22N) maintained an air flow of 0.8 L fhiinto the circuit. A
desccation column filled with anhydrous calcium sulphate (Drierite, USA) was placed at the
analyser gas inlet to remove humidity from the air. The G&tial pressure (pGQin parts
per million, ppm = pmol CQ mol aif*) was displayed on a laptop computer and recorded at
5 s ntervals for about 5 min. Aerial respiration during ‘low tide’ was measured in the same
way on five sets containing 2, 4, 6, 8 and 10 oysters, both adults and juveniles, and a control

without any oysters. C{fluxes were measured every hour during emersion. The experiments
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were repeated in a temperature-controlled room with six different levels of air temperature
and humidity (4.4°C, 87% (only adults); 4.5°C, 91.3%; 11.9°C, 91%; 16°C, 62.3%; 19.9°C,

50.6%; and 27.2°C, 40.7%) to simulate normal conditions in the natural environment.

Calcification and carbonate dissolution

The oyster shell is produced essentially during immersion periods (Lutz and Rhoads,
1977) because shell growth requires the immediate avattaloli calcium from seawater
(Bourget and Crisp, 1975). Net calcification@f gigaswas thus estimated during immersion
only, using the alkalinity anomaly technique (Smith and Key, 1975) based on the fact that
total alkalinity decreases by 2 éoy each mole of CaCfprecipitated. This method has

proven siccessful for measuring calcification on isolated organisms (Martin et al., 2006).

To calculate the contribution of calcification to £fuxes, we estimated hemolar ratio of

CO; released by calcification to calcium carbonate precipitated, as a function of the average
temperature at each season, according to Frankignoulle et al. (1994).

Since part of the natural population is composed of dead shells, the rate of carbonate
dissolution is needed to estimate the overall contributidd. gfigasto CG; fluxes in the Bay

of Brest. Fifteen adult oysters were collected at the Pointe du Chateau site in February 2007
and shells were placed for 48 h in a 10% hydrogen peroxide solution to eliminate residual

organic matter. Shells were then weighed after having been dried at 60°C for 48 h. All the

shells were placed in a tank with flowing seawater pumped from the Bay of Brest (natural

temperature and salinity conditions). Shells were dried at 60°C for 48 h and weighed every 30
days over 5 months. The carbonate dissolution rate was estimated from the slope of the

change in shell weight over time.

Data treatment

Underwater respiration in each bottle was calculated from the difference between

initial and final concentrations in DIC:

ADIC x v _

R(DIC) = AL

_ ATAxv
2x At
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where: R is the respiration in DIC in a bottle (mmd),iG, the net calcification in CaGan
a bottle (mmol H), v, net bottle volume (L)At, incubation time (h)ADIC, change in total

inorganic carbon concentration (mmot Bnd ATA, change in total alkalinity (megi).
Calcification was corrected froi to calculate their contribution to DIC fluxes.

In the air, the flux of C@(mmol L* h%) corresponds to the slope of the change in gtial
pressure over time during the incubation period, corrected for the net volume of the chamber

and incubation time.

The relationship between these fluxes and the ash free dry weight (AFDW) biomass of oysters
gives an estimation of flux per gram of biomass (mmbht! g%). As both flux and biomass
are affected by natural variability, their relationship was established using a functional

regression.

The mean daily contribution of the Bay of Bré€stgigaspopulation to C@flux (Pflux) per

surface unit (mmol Mj™) was calculated as follows:
P flux = [(AdFluxx Adbiomasy+ (Juvfluxx Juvhiomasy xt

where AdFlux is the flux for adults (underwater respiration, aerial respiration or calcification,
mmol h* g%), Adbiomass is the mean adult biomass per surface unit in the Bay of Brést (g m
%), JuvFlux is the flux for juveniles (underwater respiration, aerial respiration or calcification,
mmol h* g%), Juvbiomass is the mean juvenile biomass per surface unit in the Bay of Brest (g
m?) and t is the duration of immersion (14 h) for underwater respiration, and calcification,
and emersion (10 h) for aerial respiration. The daily contribution of the high-déngtgas
population was calculated in the same way but using the high-density biomass values.

To estimate C@and DIC fluxes on an annual scale, we established an Arrhenius plot for air
and underwater respiration after logarithmic transformation as an inverse function of

temperature as follows:

In Flux = Ina—Elxl
k T
whereFlux is C. gigasrespiration ADIC underwater oACGQ; in the air, pmol g h'), ais a
normalization constanEa is the activation energy (J mdie k is the Boltzmann’s constant
(8.31 J K* molY), and T is the absolute temperature (K). The relationship was adjusted using
a least-squares procedure. Average contribution€.ofjigasto CQO fluxes were then

calculated both for aerial and underwater mean annual temperatures to test whether
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temperature could be used to estimate respiration. Temperature was measured by the Marel
Iroise Station $OMLIT, Service d’Observation en Milieu LITtoral, INSONRS) every 20
min over 4 years (2003-2006), both in the air and under water. Relative humidity (% RH) was

recorded every minute by the Naval Academy at Lanveoc (Bay of Brest).

The slopes of the functional regression between @@xes regression lines were tested
against the null hypothesis of isometry (b = 1) using a Z test (Scherrer, 1984). To compare
Arrhenius plots for underwater and air respiration linear regressions, the fitting of the data

into the linear regression model was estimated by ANOVA (Sokal and Rohlf, 1981).

Results

Population characteristics and environmental parameters

The average oyster density in the Bay of Brest was 84 thedmd reached up to 800
ind.m? in the more affected areas (Lejart and Hily, 2005), leading to high biomass and
calcimass values (Table 1). Proportions of juveniles and dead shells were estimated at 53%
and 16%, respectively. Mean calcimass of dead shells was estimated at 355%32ng m

2614.64 g rif in average and high-density areas, respectively.

As recorded at the Marel Iroise station, air temperature was slightly lower than water
temperature. The average annual temperature was 13.6°C underwater and 12.5°C in the air.
Relative humidity was highly variable at both daily and hourly scales. The average value was
76% with a maximum in winter (82%) and a minimum in summer (70%). A weak, but
statistically significant correlation was observed between average monthly relative humidity
and temperature (r2= 0.45, P=0.04).

Table 1: Mean biomassg AFDW ni?) and calcimassg(nm?) of C. gigasfor the whole Bay
of Brest and for areas of high density (Lejart and Hily 208b) given in parentheses.

Biomass Calcimass
Mean Bay of Brest Adults 38.73 (44.73) 1694.72 (1957.38)
(84 individuals n¥) Juveniles 1.88 (2.17) 187.80 (216,85)
Areas of high density Adults 339.95 (148.90) 14822.69 (6492.42)
(~ 800 individuals nd) Juveniles 16.43 (7.20) 1642.57 (719.41)
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Underwater respiration

Adult C. gigasunderwater respiration showed a clear seasonal variation, with a three-
fold difference between maximum fluxes in June and minimum fluxes in February (Fig. 2).
Conversely, juvenile underwater respiration did not show any significant (AN®¥B.05)
seasonal variation (Fig. 2). Juvenile respiration rates were more than two times higher than
adult rates. Both adult and juvenile respiration rates increased with temperature (Fig. 3 and 4)
and were well described by Arrhenius plots. The high percentage of explained variance (Table
2) indicates that temperature can be used as a proxy for underwater respiration. It is probably
for this reason that adult respiration rates did not differ significantly between June and
October, when seawater temperatures were similar: 15.6°C and 15°C, respectively. Adult and
juvenile underwater respiration rates for the mean annual seawater temperature of 13.6°C
were 9.76 umol C®g! h* and 31.99 umol COg* h?, respectively. The mean daily
contribution ofC. gigaspopulation-wide underwater respiration to DIC during immersion (14
h a day) was 6.13 mmol DICfa™* (SD 7.09), corresponding to an annual carbon production
of 26.87 g C rif y* (SD 31.04). This production reached 235.79 g €ym (SD 103.27)

where C. gigasvas found in high density.
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Figure 2: Seasonal variation in hourly adult and juvenile C. gigas underwater respiration
(dissolved inorganic carbon, DIC) rates per g biomass (AFDW) (mean + SD). Bars with
different lower case letters are significantly different (ANOVA, P<0.05)
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Figure 3: Relationships between hourly underwat¢DIC) or aerial dCQO,) respiration
rates per g biomass (AFDW) and temperature (mean £ SD) in C. gigas adults.
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Figure 4: Relationships between hourly underwat#DIC) or aerial CO,) respiration
rates per g biomass (AFDW) and temperature (mean +SD) in C. gigas juveniles.
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Aerial respiration

One hour after emersion, GOfluxes clearly increased with temperature for
temperatures higher than 11.9°C for both adults and juveniles (Fig. 5 and 6). In cool, wet
conditions, fluxes remained stable for both adults and juveniles. At 4.5°C, 91.3% RH and
11.9°C, 91% RH conditions, aerial juvenile respiration remained very low during emersion.
However, a decline in respiration with time became perceptible at 16°C, 62.3% RH and
pronounced at 19.9°C, 50.6% RH and 27.2°C, 40.7% RH for both adults and juveniles. At
27.2°C, 40.7% RH conditions, adult aerial fluxes were three times higher 1 h after emersion
than after 5 h of exposure to air. For juveniles,@axes that were 23.15 pmol Gg*h™*1
h after emersion were practically O after 5 h of exposure to air. Temperature controlled the
overall magnitude of respiration, whereas the decrease ie@@sion during a low tide
period varied markedly with atmospheric humidity. Temperature and atmospheric humidity
were related in our experiments (R? = 0.82), as in nature, and our experimental procedure did
not allow their respective effects to be examined separately. We therefore only established the
relationship between the mean respiration at low tide and temperature, also well described by
Arrhenius plots (Fig. 3 ands 4). The high percentage of variance explained (Table 2) indicates
that temperature is also a good proxy for air respiration. Adult and juvenile aerial respiration
for the mean annual air temperature of 12.5°C were 0.71 pmay &0 and 0 pmol Ceg*
h?, respectively. The mean daily contribution of population-wide aerial respiration 0 CO
production during immersion (10 h per day) was 0.27 mmob @G d* (SD 0.32)
corresponding to an annual carbon production of 1.20 ¢?@ n{SD 1.38). This production
reached 10.53 g C 'y (SD 4.61) for C. gigai high-density areas.

The Arrhenius plots for underwater and air respiration (Table 2) differed significantly in slope
and intercept (Z-test, p< 0.005) for both adults and juveniles, indicating different hourly

respiration fluxes.
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Table 2: Parameters of Arrhenius plots relating the logarithm of hourly underwater or aerial
respiration per g AFDW for adults and juveniles to the inverse of absolute tempe&iiure.
given in parentheses.

Lna Ea/k R2
Underwater Adults 56.44 (2.67) 15.53 (0.76) 0.99
Juveniles 18.00 (0.24) 4.17 (0.07) 0.99
Air Adults 27.74 (3.28) 8.02 (0.94) 0.93

Juveniles  61.91(12.47)  17.74 (3.64) 0.92

Calcification and carbonate dissolution

Calcification ofC. gigasovercomes CaCfxissolution that corresponds to a positive
net CaCQ deposition all year long with a clear seasonal pattern and significantly higher
values in June for both adults and juveniles (Fig. 7). Mean ga@@ke for adults and
juveniles, calculated from all four seasons were 3.16 umol €gC@®* and 45.22 pmol
CaCQ g' h?, respectively (106.02 g CaGQOn? yr', SD 122.44). The mean daily
contribution of the net calcification of the Bay of Bré&xst gigaspopulation to CQ fluxes
during immersion (14 h a day) was estimated to be 1.99 mmel €0d™ (SD 2.30),
corresponding to an annual production of 8.74 g'8/th(SD 10.1). This production reached
76.63 g C ity (SD 33.56) in high C. gigagensity areas.
Mean dissolution o€. gigasshells represented 9.298 x°1§ CaCQ g CaCQ ™* d* (SD 2.7)
corresponding to an annual flux of 7.03 g Ca®®’ yr' (SD 2.07). The mean daily DIC
uptake due taC. gigaspopulation-wide carbonate dissolution during immersion (14 h per
day) was estimated to be 0.13 mmol DIC o' (SD 0.04), corresponding to an annual
consumption of 0.58 g C fry™! (SD 0.17). This flux reached 4.27 g C*yi* (SD 1.26) for
sites with high densities &. gigas
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Figure 5: Variation in aerial respiration in C. gigas adults during a low tide period, at
different temperatures (°C) and relative humidity levels (%), estimated from the variation of
CO;, partial pressure in incubation chambers.
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Figure 6: Variation in aerial respiration in C. gigas juveniles during a low tide period, at
different temperatures (°C) and relative humidity levels (%), estimated from the variation of
CO;, partial pressure in incubation chambers.
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Figure 7. Seasonal variation of net calcification rates (mean = SD) in C.gigas adults and
juveniles estimated from variation in total alkalinity during incubation. Bars with different
lower case letters are significantly different (ANOVA, P<0.05).

Carbon fluxes budget

The mean total daily emission of @@y the Bay of BresC. gigaspopulation was
estimated at 8.26 mmol GOn? d' with contributions of 74%, 3.5% and 22.5 % by
underwater respiration, aerial respiration and net calcification, respectively. Mean annual
carbon production by the species was 36.23 g €ynt in the Bay of Brest and reached
327.22 g C iy for high C. gigagiensity areas.

Discussion

Respiration

Despite the fact that natural populationsfgigasoccupy the intertidal zone, our
study is the first to assess its aerial respiration. All previous studies focused on undeswater O
respiration, keeping oysters in constant immersion conditions for the duration of the
experiments. Our experimental design made it possible for us to maintain oysters in the same
tidal rhythm as in the field and to measure underwater and aerial respiration during immersion
and emersion periods, respectively.

Adult underwater respiration clearly showed seasonal variation. The high correlation
coefficients of respiration rates in Arrhenius plots suggests that temperature is the major

determining factor behind this pattern. While this seasonal trend is less apparent for juvenile
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respiration, Arrhenius plots seem to indicate that temperature also controlled juvenile
respiration. This influence of temperature on respiration is well known in oysters (Bougrier et
al., 1995; Mao et al., 2006) as well as in other temperate marine molluscs (Fanslow et al.,
2001; Huang and Newell, 2002; Saucedo et al.,, 2004; Martin et al., 2006). Internal
metabolism and gametogenesis in particular also have an impact on respiration rates.
However, this effect was not observed in our study because the most intensive period of
gamete production associated with the highest respiration rates (Mao et al., 2006)) occurs in
July and August in the Bay of Brest.

The mean annual rate per gramme biomass was three-fold higher for juveniles than for
adults: for the mean annual seawater temperature of 13.6°C, juveniles showed a rate of 31.99
umol CQ gt h™* while adults showed a rate of 9.76 umol @3 h™. A similar result has
already been observed for oysters (Gerdes, 1983; Bougrier et al., 1995) and other molluscs
(Hamburger et al., 1983; Sukhotin and Portner, 2001; Sukhotin et al., 2003; Martin et al.,
2006) and can be explained by the fact that relative growth rates are highest in the first year of
juvenile settlement.

If, under the assumptions of the Arrhenius model, we consider that the respiratory
quotient is 1, the adult oxygen consumption at 20°C estimated at 32.96 pgibh® in our
study is in the same range as those found in previous studies (18.44 ugidh®) (Ren et
al. 2000); 29.06 pmol £y*h, (Gerdes, 1983); 42.81 pmob §* h*, (Bougrier et al., 1995);

53.75 pmol @g*ht, (Mao et al., 2006).

For the mean annual air temperature of 12.5°C, adult aerial respiration represented
only 6.7% of their underwater respiration and was nil for juveniles. Previous studies have
suggested that whed. gigasis exposed to air during low tide, its shell closes tightly, thereby
inhibiting gas exchange with the external environment (Willson and Burnett, 2000; Allen and
Burnett, 2008). Therefore, this low observed value could probably be attributed to biofilm
respiration on the surface of the shell. In contrast to some other intertidal sReqegas
does not seem to respire when exposed to air. Numerous studies have shown that several
intertidal species are able to obtain oxygen directly from the air. Simpfenddrfer et al. (1995)
demonstrated that strategies used by these species are largely determined by their position in
the intertidal zone. Barnacles, usually found in the upper part of the shore, have high rates of
aerial respiration that can reach 100% of their underwater rates (Simpfendorfer et al., 1995;
Clavier et al., 2009). Aerial respiration rates of bivalves in the mid-tide zone has been found
to range from 30% to 87% of underwater respiration (Simpfendorfer et al., 1995; Marsden

and Weatherhead, 1998; Huang and Newell, 2002). During emersion, low-intertidal bivalve
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species close their valves and rely primarily on anaerobic pathways for energy production
(Simpfendorfer et al., 1995). AlthougB. gigas colonizes the mid-tide zone and can be
emerged for more than 6 h during a tidal cycle, it appears to respond like a low-intertidal
species living. Allen et al., (2008) suggested tBatgigasis able to maintain aerobic
metabolism to some degree when the valves are closed before switching to anaerobic
metabolic pathways. As a result, the buildup of respiratory @Cthe tissues leads to
significant acidosis. In response to this str€ssgigasdissolves its shell to mobilize CagO

that buffers the CO(Lutz and Rhoads, 1977; Allen and Burnett, 2008). Intertidal zones are
often seen as a stressful environment for resident species. During low tide, intertidal marine
species endure low oxygen concentrations in their tissues, low pH, dramatic and rapid
changes in temperature. Nonetheless, they have developed adaptations to these extreme
conditions. Gillmor (1982) showed th@&rassostrea virginicaand Geukensia demissiaoth

exhibit better growth at certain intertidal levels than under subtidal conditions and concluded

that periodic air exposure may be necessary to coordinate the cycle of digestive activity.

Calcification and carbonate dissolution

Calcification processes in marine organisms can besssden two major ways. The
calcimass method (carbonate standing stock) is frequently used (Migné et al., 1998; Chauvaud
et al., 2003; Gollety et al., 2008), but the anomaly alkalinity method we used in the present
study is considered the most convenient technique for short-term experiments on individual
organisms (Gattuso et al., 1999). This latter approach also allows both carbonate deposition
and dissolution to be evaluated, so as to obtain net calcification.

Our results demonstrate that calcification overcomaSQ@g dissolution throughout
the year for both adults and juveniles. For example, the dissolution of a four-year-old oyster
shell with a mean weight of 50 g will take 29 years, wave and biological actions excluded.
This pattern highlights the influence this species can have on £H@®@s in its host
ecosystem, particularly because previous studies have provided evidence that other calcified
species in the Bay of Brest show a net decalcification in winter (Martin et al., 2006). In our
study, CaC@ fluxes were highly dependent on season and oyster individual size.3CaCO
fluxes were more than four times higher in June than in February for both adults and
juveniles. These results are consistent with those found by Lartaud (2007) who demonstrated
that the most important period of shell growth@f gigasoccurs in the spring and early
summer. The fact that calcification remains predominant in the winter is probably due to the

very low dissolution rate of oyster shells. Juveniles precipitated more {h@®adults per
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gram biomass, which confirmed previous results that showed that juveniles have a more
important growth rate in their first year than in the following years. This pattern is similar to

that observed in Crepidula fornica(iartin et al., 2006).

CO;, contribution

Total carbon fluxes were mainly influenced by underwater respiration, but the
contribution of calcification is not negligible. Indeed 22.5% of the total carbon production in
the Bay of Brest population of. gigaswas due to calcification while this proportion,
assessed with a method similar to the present study, is 14@ fornicata (Martin et al.,

2006) and only 3% foChthamalus montaguiClavier et al., 200Pnear the Bay of Brest.
Using the calcimass method, Chauvaud et al., (2003) found that 33% of the total carbon flux
produced byPotamocorbula amurensis in the San Francisco Bay, is released by the
production of CaC@and 9% is released I®phiotrix fragilisin the eastern English Channel
(Migné et al., 1998). The annual carbon productioft.ofigas(36.23 g C nf yr?) is similar

to the production level of another intertidal spec@smontagui(39 g C nf yr') (Clavier et

al., 2009). Our estimation of the annual carbon productidd. @figasis lower than results
obtained by Chauvaud et al., (2003) Foramurensisn the San Francisco Bay (55 g Cyr’

) and by Martin et al., (2006) f&@. fornicata(44 g C nf yr?) in the Bay of Brest. We can
however point out that neither of these two species are exposed to emersion periods; The CO
production of a subtidal population &f. gigaswould be higher tha®. amurensisand C.
fornicata (59.6 g C nf yr'). Furthermore, Lejart and Hily (2005) demonstrated that the
proliferation of C. gigasin the Bay of Brest is recent and spreading. Consequently, the
contribution of this invasive species to the total carbon production of this ecosystem will
probably increase in the near future. This hypothesis is supported by our results of production
of C. gigasin high-density areas (327.22 g Ciyr'}) that are higher tha@. fornicatawhere

it is present in high densities (~250 g C g1, even thouglC. gigasis emerged for nearly

half the day.

Unlike C. montaguiC. gigascan be defined as an ecosystem engineer, modifying the
initial physical environment and creating a new habitat that can be used by other §hecies.
gigas increases the abundance and specific richness of intertidal communities (Lejart and
Hily, 2007). For example, abundance of barnacles, which are a major component of the
intertidal zone, is increased by four-fold on oyster shells compared with oyster-free rocks
(Lejart and Hily, 2007). As a result, the real contributiorCofgigasto total carbon fluxes

would have to be estimated for the whole new associated community and not just for oysters.
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Currently, with the rise in temperature over recent decades, climatic change is thought to be
the major factor behind the proliferation ©f gigasin Brittany and in northern areas such as

the Wadden Sea (Diederich et al., 2005). Our results demonstrate. thiglaspopulations
increase CQ@release to the atmosphere in coastal ecosystems and, consequently, contribute to

global warming that facilitates the spread of invasive species.
AcknowledgementsVe ae grateful to the SOMLIT (Service d’Observation en Milieu

LITtoral, INSU-CNRS) group for providing data from the MAREL Iroise station. Special
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2. Impacts de la prolifération deCrassostrea gigas sur le métabolisme des

communautés rocheuses intertidales

2.1. Introduction

Si les conséquences écologiques de l'invasion des écosystémes cotiers tempérés par
Crassostrea gigasur les habitats et les populations d’espéces natives sont de plus en plus
étudiées a travers le monde (Reise 1998; Ruesink et al. 2005; Diederich 2006; Hosack et al.
2006; Kelly et al. 2008; Markert et al. 2009), I'impact sur le métabolisme des communautés
intertidales est encore largement méconnu. Il a pourtant été démontré que des especes
suspensivores invasives telles q@repidula fornicata ouPotamocorbula amurensis
augmentaient les taux de respiration des communautés impactées, piloak thns I'eau de
mer, avec un possible export de €@rs I'atmosphere (Chauvaud et al. 2003; Martin et al.
2007D).

C. gigas colonise préférentiellement les substrats durs, naturels ou construits par
’homme, présentant des densités de macroalgues assez faibles (Partie Il, chapitre 2). Or le
métabolisme de ces communautés intertidales rocheuses a été trés peu étudié contrairement
aux substrats meubles (Spilmont et al. 2002; Migne et al. 2004; Davoult et al. 2009),
notamment lors de 'immersion (Magalhaes et al. 2003).

Le premier objectif de ce travail était donc de mieux connaitre le métabolisme des
communautés rocheuses intertidales en Rade de Brest en mesurant les fluxpledQits
parles processus de la respiration et de la production primaire aussi bien en émersion qu’en
immersion. Le second obijectif était d’estimer I'impact de la colonisatio@. dggassur les
flux de CQ de ces communauteés.

2.2. Matéiel et méthodes
2.2.1 Site d’étude
La rade de Brest est un écosystéme cétier semi-fermé situé a I'extréme pointe de la
Bretagne (figurel). C'est un bassin de 18¢ kmalié & 'Océan Atlantique par un étroit goulet

de 1,8km de large. La profondeur moyenne de la rade est de 8 metres et plus de 50% de sa

superficie correspond a une profondeur inférieure a 5 meétres. La zone est soumise a un régime
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macrotidal ou I'amplitude maximale des marées peut atteindre 8 métres. Par conséquent, les
surfaces découvertes a chaque marée et potentiellement colonisables par les huitres sont
relativement importantes. Ces derniéres ont été estimées, en 20057 &r8/kom, avec une
densté moyenne de 86 huftresn{Lejart et Hily 2005). Les huitres creuses colonisent
préférentiellement les substrats durs (roche, blocs, cailloutis) mais les vases des estuaires de
I’Aulne, de la riviere du Faou et de celle de Daoulas sont également impactées.

Le site d’étude se situe a la Pointe du Chateau, dans la partie sud-est de la rade (figure
l11.1). Il a été choisi en raison de sa forte densité moyenne d’huitres (5803naemui le
place parmi les secteurs les plus impactés de la rade de Brest (Lejart et Hily 2005). La
population d’huitres colonise une bande de la zone intertidale rocheuse située entre les

niveaux bathymetriques 2,7 m et 4,8 m, qui est émergée en moyenne 10 heures par jour.
2.2.2. Echantillonnage

Les mesures de métabolisme ont été effectuées en aolt 2007 (du 27 au 31) et en mars
2008 (du 7 au 9 et les 19 et 20). Les échantillons ont été prélevés sur des zones entierement
recouvertes de blocs, dans un secteur colonisé par les huitres. Chaque jour, en début de
matinée, tous les blocs présents dans trois quadrats dé @taiemt prélevés, au moment ol
les huitres découvraient. A chaque saison, les mesures ont été réalisées pendant 3 jours sur
des blocs fortement colonisés par des huitres (situation invasive), et pendant 2 jours sur des
zones ou les blocs étaient peu ou pas colonisés par les huitres (situation de référence)
(figure 111.10). Ces blocs étaient placés, en respectant leur orientation d’origine, sur trois
plaques circulaires en PVC fixées dans la roche (figure 11l.11) au niveau de la zone intertidale
colonisée par la population d’huitres (niveau bathymétrique entre 2,7 et 4,8 m environ). Ces
bases ont été recouvertes par des domes transparents (figure 1l11.12) pour mesurer la
production nette (R;: bilan de la production brute et de la respiration) a la lumiére, puis par
desddbmes opaques pour mesurer la respiration de la communauté a I'obscurité. L'étanchéité
était assurée par un joint en silicone. L'ensemble du systtme emprisonne un volume

d’environ 36 I.
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Figure 111.10 : Echantillons d’une surface de 0.% de référence (A) ou de blocs colonisés
par C. ggas (B).

Figure Il1.11 : Echantillon placé sur les bases en PVC des enceintes benthiques fixées dans la
roche au niveau de la zone intertidale.

2.2.3. Respiration aérienne en période d’émersion
A marée basse, les mesures a l'air ont été réalisées dans un circuit fermé relié a un

analyseur de gaz a infrarouge (Li-Cor, LI 820). L'air isolé sous les domes était brassé par un

petit ventilateur a piles. Une pompe (Brailsford, TD22N) maintenait un flux d’air stable de
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0,8 | min* dans le circuit de mesure. Une colonne remplie de sulfate de calcium anhydre
(Drierite) était placée avant I'entrée de I'analyseur de gaz pour dessécher l'air (figure 111.12).
La pression partielle de G@pCQ,, en partie par million, ppm = pmol G@nol air') était

affichée en temps réel et enregistrée sur un ordinateur, avec une fréquence d’échantillonnage
de 5s.

Figure Il1.12 : Les chambres benthiques transparentes sont reliées au dispositif d’'analyse en

circuit fermé.

Les incubations d’'une durée de 5 min ont été effectuées a mi-marée. Apres un temps
de stabilisation du systeme de une a deux minutes, I'évolution de la concentration el CO
fonction du temps était linéaire. Entre chaque mesure, les démes ont été désolidarisés de la
base et surélevés pour renouveler l'air. Les cloches en PVC opaque ont été placées au-dessus
des bases au moins 15 min avant les incubations a I'obscurité pour assurer un arrét complet du
processus de photosynthése avant les mesures (Spilmont et al. 2002).

Afin de connaitre I'évolution du métabolisme au cours d’'une marée basse, nous avons
mesuré la respiration de blocs colonisés @agigastout au long de la période d’émersion,
les 29 aolt et 9 mars. Les premieres mesures ont été effectuées environ 30 minutes apres que
les échantillons découvrent, délai nécessaire pour installer le matériel de mesure dans des
conditions optimales d'utilisation. Elles ont ensuite été répétées périodiqguement et se sont
terminées peu de temps avant le recouvrement (neuf mesures en aodt et cing mesures en

mars).

155



Chapitre 2 : CONTRIBUTION DE C. GIGAS AUX FLUX DE CO, DE SON ECOSYSTEME HOTE

2.2.4. Respiration et calcification en période d’immersion

Pendant la marée haute, des incubations ont été effectuées pendant environ une heure a
la lumiére puis a l'obscurité. Entre chaque série, les domes ont été retirés pendant une
quinzaine de minutes pour restaurer les conditions ambiantes dans les systémes. Des pompes
submersibles connectées a des batteries en caisson étanche ont permis d’homogénéiser I'eau
enclose pendant les incubations. Le débit des pompes a été ajusté a une valeur dec2| min
gui pemet une mesure stable par les sondes sans remise en suspension des particules fines.

La concentration en O(mg ), la salinité (échelle PSU), la température (°C) et la
profondeur (m) ont été enregistrées toutes les minutes dans chaque chambre benthique par des
sondes multiparametres (YSI 6920) placées sur le circuit d’eau. Des echantillons d’eau ont été
prélevés avec des seringues de 450 ml au début et & la fin de chaque incubation pour les
mesures de pH et d’'alcalinité totale (TA). Le pH a été mesuré immédiatement apres le
prélevement avec une électrode combinée (pHC2401, Radiometer) calibrée avec des solutions
tampon de TRIS/HCL et 2-amminopyridine/HCL (DOE, 1994). Les échantillons pour la
mesure de TA ont été filtrés sur des filtres GF/F Whatman de 0,7 um puis empoisonnés avec
du chlorure mercurique (DOE, 1994) et placés dans des flacons en verre de 250 ml a
'obscurité jusqu'a l'analyse. L’alcalinité totale a été mesurée par potentiométrie au
laboratoire sur 6 réplicats de 20 ml par échantillon avec un titrimétre (Titrilab TIM 865,
Radiometer) et du HCI & 0,01 mdl ILa concentration en carbone inorganique dissous (DIC)

a éé calculée a partir du pH, de I'alcalinité totale, de la température, de la salinité, et de la
concentration en phosphate et silicate (Lewis et Wallace 1998).

Le processus de calcification s’opere lors des périodes d’'immersion (Lutz et Rhoads
1977) car il nécessite une disponibilité immédiate d’ions calcium dans I'eau de mer (Bourget
et Crisp 1975). Par conséquent, les flux nets de calcification des peuplements colonisant les
blocs ont été estimés pendant les incubations en immersion par la méthode de I'anomalie
d’alcalinité (Smith et Key 1975). Cette derniére est basée sur le fait que I'alcalinité totale
diminue de 2 équivalents pour chague mole de Gg@€xipitée. Cette méthode a déja été
utilisée avec succés pour mesurer la calcification d’organismes isolés (Martin et al. 2006a;
Martin et al. 2006b; Clavier et al. 2009) et de communautés benthiques (Martin et al. 2007a).
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2.2.5. Parameétres environnementaux

La température, de I'eau en immersion et dans l'air en émersion, a été mesurée avec
une fréequence de 20 min par des sondes thermiques (EBI 85-A, Ebro) placées dans des
poches ostréicoles sur le site de la Pointe du Chateau, de janvier 2006 a décembre 2008. Deux
capteurs de lumiére (Quantum sensor Li-Cor, Li-192SA) mesuraient les radiations actives
pour la photosynthese (PAR : Photosynthetically Active Radiations, 400-700nm) avec une
fréequence de 1 min, lors des périodes de mesure sur le terrain. Le premier, placé en haut de la
gréve, a mesuré la lumiére en continu pendant les 5 jours de chaque expérience. Le second
était placé au niveau des chambres benthiques et mesurait la lumiere qui atteignait
effectivement les blocs pendant les périodes d’'immersion et d’émersion. Pour des raisons
logistiques, il a été mis en ceuvre au mois de mars uniquement. Les concentrations en
phosphate et silicate ont été fournies par la station MAREL Iroise (IUEM-UBO, Observatoire

du Domaine Cétier) ancrée en Rade de Brest.
2.2.6. Echantillonnage de Crassostrea gigas et de la faune associée

A la fin de chaque journée, les blocs correspondant a chaque échantillon de 0,1 m2 ont
été ramenés au laboratoire et congelés jusqu’a I'analyse. Les organismes ont été détachés puis
triés. Chaque individu a été déterminé jusqu’au niveau spécifique. Les spécimens de chaque
espéece ont ensuite été dénombrés avant de mesurer leur biomasse. La chair des huitres a été
séparée de la coquille. Le poids sec total et le poids sec libre de cendres (Ash Free Dry
Weight, AFDW) ont été mesurés pour chaque espece, a 1mg pres aprées séchage a 60°C

pendant 48h et calcination a 450°C pendant 4h, respectivement.

2.2.7. Traitement des données

La production nette de la communauté lors de 'immersion a été calculée a partir de la
différence entre les concentrations initiales et finales en DIC, dans chaque enceinte benthique
correspondant & une surface intertidale de &,Lenflux de carbone inorganique a été corrigé
de linfluence de la calcification comme suit (Smith et Key 1975):

ADIC x v

Pnet (DIC) =
net( ) ( Atxlcg

-G)x 10
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G= (ij 10
2x At

OU : R, Production nette en DIC dans une enceinte (mnfoh) ; G, calcification
nete dans une enceinte (mmol CaC@? h™); v, volume net de I'enceinte (It, durée
d’'incubation (h);ADIC, variation de la concentration en carbone inorganique total pendant
I'i ncubation (mmol1); ATA, variation de I'alcalinité totale pendant I'incubation (méj |

Lors de I'émersion, le flux de G@mmol mi? h') correspond & la pente de la variation de la
pression partielle en C{pendant la durée de I'incubation, rapportée a la surface de roche et a

la durée de l'incubation.

Afin d’estimer un bilan annuel de la production des substrats rocheux impactés ou non
par la colonisation d€rassostrea gigades valeurs de production nette,{Ppour chaque
encinte ont été exprimées en fonction de I'irradiance E (umkf). Un modéle de type
non linéaire produisant une courbe de type logarithmique a été ajusté sur les données (Webb
et al. 1974) :

Pret= Pmax (1 - e_E/Ek) +r
Prax représente la production primaire brute maximale (mmblhit), Ek est Iirradiance
minimum de saturation (umol frs™) et r la valeur de la respiration & I'obscurité (mmdihm
1), Les paramétres ainsi obtenus pour les différentes situations d’'incubation en immersion et
en émersion a deux saisons contrastées, permettent de calculer les bilans de production
annuels a partir des valeurs d’irradiance enregistrées de 2005 a 2008 avec une frequence de 20
min, par la station MAREL Iroise (figure 111.13). Ces données sont moyennées afin d’obtenir
une valeur d'irradiance mensuelle mais ne sont valables que pour les périodes d’émersion.
Pour estimer l'irradiance lors des phases d'immersion, les valeurs a I'air ont été transformées

en utilisant le coefficient d’extinction de la lumiere {gans unité) calculé au mois de mars :

|
Kz =log (—Oj
I z
lo, irradiance en surface (umolas?) et I, irradiance & la profondeur Z (umols?).

La production journaliere de GQ(@ m” j*) pour un mois x donné,R x est obtenue par

I’équation suivante :

I:)netxz (PnetiEX X hjx)"’ (F)netiEO X hnx ) + ( I:)neteEX X hij) + ( I:?1eteEO X henx)
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ol Reti= est la production nette en immersion pour un éclairement mensuel moy@g £

0 est la production nette en immersion a I'obscuritg; £&* est la production nette en

E0 est la production nette en émersion

emasion pour un éclairement mensuel moygnHEe: e
a lobscurité. ky est la durée journaliere moyenne (h) de la période d'immersion a la lumiere
pou un mois x donné,;kx est la durée journaliéere moyenne (h) de la période d'immersion a
I'obscurité pour un mois x donnéghest la durée journaliere moyenne (h) de la période
d’émersion a la lumiere pour un mois x donngx Bst la durée journaliere moyenne (h) de la

péiode d’émersion a I'obscurité pour un mois x donné.

Afin d’estimer la contribution de la calcification aux flux de £ rapport molaire
du CO, émis lors de la calcification sur le Cag@écipité,¥, a été calculé pour chague mois

en fonction de la température moyenne, selon I'équation de Frankignoulle et al. (1994) :

¥Y=08-83x108T

— ~&= = Durée du jour (h)
——PAR (umol m2s?)

1000 T T 18
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Figure 111.13 : Evolution des valeurs moyennes mensuelles de la durée du jour (ligne
pointillée) et de l'irradiance (ligne pleine). Les barres d’erreur représentent I'écart-type.

2.3. Résultats

2.3.1. Paramétres environnementaux

Les températures moyennes mesurées dans l'eau et dans l'air étaient de 18,6°C et
22,7°C respectivement pour le mois d’'aolt et de 10,1°C et 10,1°C en mars. L'irradiance
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mesurée lors des incubations en émersion était comprise entre 890 et 1 507 Jsnaun
mois d’ao(t (moyenne journaliére : 760 umof sT, figure 5) et entre 415 et 1 296 pmof m
s au mois de mars (moyenne journaliére : 450 pmblsh figure 111.13). Le coefficient
d’extinction de la lumiére K a été estimé a 0.33. Lirradiance mesurée lors des incubations
enimmersion, a varié de 86 & 580 pmof 8 au mois de mars (moyenne journaliére : 324
umd m? s?) alors que les valeurs estimées pour le mois d’ao(t allaient de 341 & 942 umol m
2 s (moyenne journaliére : 546 pmol®ns?). La durée du jour, permettant de calculer les
bilans de production annuels, a varié entre 9h et 16h30 selon la saison (figure I11.13).

De 2006 a 2008, le rapport molalie a été maximal en février avec une valeur de
0,73 correspondant a une température moyenne de I'eau de 8,9°C, et minimal en aodt avec

une valeur de 0,64 pour une température moyenne de I'eau de 19°C (figure I1.14).
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Figure 111.14 : Evolution des valeurs moyennes mensuelles de la température de I'eau (ligne
pleine) et du ratio molaire¥) du CQ émis sur le CaC®precipité lors de la calcification,
(ligne pointillée).

2.3.2. Caractéristiques de la macrofaune associée aux huitres

Aux deux saisons d’échantillonnage, la densité des huitres était de 687 (écart-type
179) ind. ¥ sur les blocs a forte densité et de 28 (écart-type 38) iffdsumles blocs de
référence. Ces densités correspondent a des biomasses de 115,2 (écart-type 38,7) g AFDW m
% et 5,5 (écart-type 2,9) g AFDW frespectivement. L'abondance et la richesse spécifique
(figure 11.15A et 15B) de la macrofaune associée aux huitres (502,2%red 812 espéces)
sort également significativement supérieures (test U de Mann-Whitney, p<0,05) a celles de la
macrofaune présente sur des blocs de référence (117,5%red 8)7 espéces). Hormis les
bdanes Elminius modestys et une espece de chitohgcanthochitona crinitales especes

présentes sur les blocs sans huitres sont exclusivement des gastéropodes (tableau 1). Lorsque
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les huitres colonisent en grand nombre la roche intertidale, la composition taxonomique de la

macrofaune associée se fait plus variée et comprend une nouvelle classe de mollusques : un
bivalve, une nouvelle espéece de gastéropode, trois nouveaux ordres de crustacés
malacostracés : un décapode, un isopode et des amphipodes, ainsi qu'un nouvel

embranchement : un annélide polychéte (tableau 111.6).

Malgré cette augmentation de I'abondance et de la richesse spécifique, il n'y a aucune
différence significative (test U de Mann-Whitney, p = 0,8 et 0,9 respectivement) entre la
biomasse et la calcimasse de la macrofaune présente sur les blocs de référence ou a forte
densité d’huitres (figure 111.15C et 15D).
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Figure 111.15 : Abondance (A), richesse spécifique (B), biomasse (C) et calcimasse (D) de la
macrofaune présente sur les blocs de substrat rocheux colonisés par des huitres ou de
référence. Les barres d’erreur représentent I'écart-type.
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Tableau III.6: Abondance moyenne (N, écart-type entre parenthéeses) et nombre
d’échantillons (pour un total de 12 pour les zones de référence et 18 pour les blocs avec
huitres) ou a été répertoriée chaque espéece. L'abondance n’a pas été mesurée pour I'espéce
de balanes Elminius modestus présente sur tous les échantillons.

Blocs sans huitres  Blocs avec huitres

Gastéropodes Patella vulgata X X
Gibbula umbilicalis X X
Littorina littorea X X
Osilinus lineatus X X
Nucella lapillus X
Polyplacophores Acanthochitona crinita X
Bivalves Mytilus edulis X
Cirripedes Elminius modestus X X
Décapodes Carcinus maenas X
Isopodes Dynamene bidentata X
Amphipodes Amphipode sp X
Annélides polychétes  Terebella lapidaria X

2.3.3. Métabolisme des communautés en émersion

Aucune influence significative de la saison ou de la colonisation du substrat par les
huitres (figure 111.16) n’a été mise en évidence pour les flux degd@mersion a I'obscurité
(test de Kruskall-Wallis, H = 3,78, p = 0,29). L’analyse des valeurs obtenues lors des suivis
réalisés pendant la période d’émersion des huitres (figure 111.17) ne montre aucune variation
significative des taux de respiration aussi bien le 29 ao(t (ANOV#,du = 0,06) que le 9
mas (ANOVA du , p = 0,07).

Le modéle R.rE explique 77% de la variance en aodt pour les blocs avec huitres et
64% pour les zones de référence (figure 111.18 et tableau I11.7). Les flux obtenus aux fortes
irradiances démontrent un phénoméne de photoinhibition au-dela de 1 400 jirsblan
n'ont, par conséquent, pas été pris en compte dans I'ajustement du modéele. lIs ne different pas
significativement des flux obtenus a I'obscurité (Test U de Mann-Whitney, p > 0,1). Au mois
d’aodt, il n'y a pas de différence significative entre les flux de @@surés a I'obscurité sur
les deux types de fonds. A la lumiere en revanche, ils sont plus de 4 fois plus intenses sur les
zones colonisées que sur les zones de référence (figure 1111.18A). Au mois de mars, le modéle
expligue 94% de la variance pour les blocs avec huitres et 97% pour les zones de référence
(tableau II.7) et les parametresnR et r sont trés semblables pour les incubations

correspondant aux deux situations (tableau Il1.7, figure 1111.18B).
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Figure 111.16 : Flux de C@ (mmol nf h') produits par la respiration aérienne a I'obscurité
des zones fortement colonisées par C. gigas ou de référence aux mois d’aolt et de mars. La
moyenne de cette production (écart-type entre parenthéses) est précisée en bas de la figure
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Figure 111.17 : Variation des flux de GOmmol n? h') produits par les blocs colonisés par
C. gigas a l'obscurité au cours d’'une marée basse les 29 ao(t (A) et 9 mars (B). Les barres
d’erreur représentent I'écart-type.
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Figure 111.18 : Courbes production nette / irradiance (courbes; ) établies a partir des
résultats des incubations en émersion en ao(t (A) et en mars (B) sur des zones fortement
colonisées par C. gigas et de référence.

Tableau IIl.7 : Parameétres des courbes production nette / irradiance établies a partir des
résultats des incubations R représente la production primaire brute maximale (mmnidf |

Y, Ek est l'irradiance minimum de saturation (umof 81) et r la valeur de la respiration &
I'obscurité (mmol th).

r P..x  Ecarttype Ek Ecart type r Ecart type

Aol Zones colonisées 0,77 -4,02 1,44 298,87 356,85 2,84 0,61

Emersion Zones de référence 0,64 -0,89 0,64 318,86 1515,25 1,74 0,24
Mars Zones colonisées 0,94 -6,36 2,89 407,94 593,14 1,38 0,29

Zones de référence 0,97 -6,04 6,75 651,23 1207,84 1,70 0,22

Aol Zones colonisées 0,81 -12,46 6,55 321,19 634,80 17,16 1,89

Immersion Zones de référence 0,97 -10,23 2,07 359,11 165,79 2,81 0,44
Mars Zones colonisées 0,93 -10,56 1,36 95,17 30,99 8,41 0,58

Zones de référence 0,97 -8,49 0,95 180,33 50,02 3,29 0,41

2.3.4. Métabolisme des communautés en immersion

La respiration des blocs colonisés par les huitres était significativement plus forte que
celle des zones de référence, aussi bien en aolt (Test U de Mann-Whitney, p = 0,004) qu’au
mois de mars (Test U de Mann-Whitney, p = 0,003). Si I'on compare les deux dates, les flux
de respiration des blocs avec huitres étaient significativement plus forts en aolt (Test U de
Mann-Whitney, p = 0,001) alors gu’aucune différence significative n’a pu étre mise en

évidence pour les zones de référence (Test U de Mann-Whitney, p = 0,27) (figure 11.19).
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L’ajustement du modele,RE aux flux de DIC explique 81% (aodt) et 93% (mars) de
la variance pour les blocs avec huitres et 97% (aolt et mars) pour les zones de référence
(tableau 111.7). Au mois d’aodt, les flux de DIC montrent une méme tendance mais les valeurs
correspondant aux blocs colonisés sont tres supérieures a ceux des zones de référence (figure
[11.20A). En effet, si les valeurs de la production primaire bruig, Ralculées par le modéele
sort assez proches, le flux de respiration est plus de 6 fois plus fort pour les blocs avec huitres
(tableau 111.7). Ainsi, quelle que soit la valeur de I'éclairement recue par la communauté
colonisée pac. gigas les flux de DIC restent positifs. Au mois de mars, les tendances des
courbes ainsi que les k& sont également proches entre les zones colonisées ou de référence,
mais les flux de respiration deux fois plus intenses pour les blocs avec huitres expliquent leur
consommation inférieure de DIC (figure 111.20B et tableau 111.7). A la différence du mois
d’ao(t, le flux de DIC devient négatif au-dela d’'un éclairement d’environ 150 pfam
malgreé la présence de. gigas(figure 111.20B).

Les valeurs de R« sont proches les unes des autres (tableau I11.7) quel que soit le type

de fond ou la date.
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Figure 111.19 : Flux de DIC (mmol i h) produits par la respiration & I'obscurité en
immersion des blocs colonisés par C. gigas et ceux de référence aux mois d’aodt et de mars.
La moyenne de cette production (écart-type entre parenthéses) est précisée. Les lettres
différentes au dessus des boites a moustache indiquent une différence significative entre les
valeurs (p<0.005).
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Figure I11.20 : Courbes production nette / irradiance (courbeg: FE) mesurées lors des
incubations en immersion en aodt (A) et en mars (B) avec des blocs colonisés par C. gigas et
de référence.

2.3.5. Calcification en période d'immersion

Les flux nets de CaC{»ont tous négatifs au mois d’aolt comme au mois de mars, ce
qui reflete une prévalence de la calcification sur la dissolution (figure 111.21).
Le bilan calcification/décalcification des blocs colonisés par les huitres aboutissait a une
valeur positive significativement plus forte que celle des zones de référence, aussi bien en
aolt (Test U de Mann-Whitney, p = 0,000) qu’en mars (Test U de Mann-Whitney, p = 0,002).
Le bilan calcification/décalcification des blocs avec huitres était significativement plus fort en
aolt (Test U de Mann-Whitney, p = 0,000) gu’en mars alors qu’aucune différence
significative entre les deux saisons n'a été démontrée (Test U de Mann-Whitney, p = 0,07)

pour les zones de référence (figure 111.21).
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Figure 111.21: Flux nets de CaGO(mmol nf h?) consommés par les processus de
calcification des blocs colonisés par C. gigas et ceux de référence aux mois d’aolt et de mars
lors de I'immersion. La moyenne de cette consommation (écart-type entre parenthéses) est
précisée en bas de la figure. Les lettres différentes au dessus des boites a moustache indiquent
une différence significative entre les valeurs (p<0.005).

2.3.6. Bilan des flux de carbone

Sur la zone étudiée, la communauté benthique du substrat rocheux intertidal est
autotrophe en l'absence d’invasion f2nrassostrea gigasgtableau 111.8). En effet, le bilan
annuel net des flux de carbone par différence des processus de photosynthése et de respiration
est négatif avec une consommation de 7,39 g<Gnt (SD 5,39). En revanche, le bilan net
anruel de la communauté devient largement hétérotrophe avec une production de 455,37 g C
m? an® (SD 332,42) en présence d’une forte densité d’huitres.

Les flux de carbone produits par le processus de calcification sont positifs pour le
substrat rocheux de référence (tableau I11.9). lls sont multipliés par plus de 7 pour les blocs
colonisés pa€. gigas (tableau I11.9).

La production totale du substrat rocheux intertidal de référence est donc de 33,52 g C
m? ani* et résulte principalement du processus de calcification. En revanche, la production
atteint 761,77 g C ffi an® lorsque le substrat est colonisé par une densité élevée d'huitres,

avec une contribution de 40% pour la calcification.
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Tableau 111.8 : Productions journaliéres et mensuelles de @®is par un substrat rocheux intertidal colonisé ou non par C. gigas.

@)
;
S
=3
=
[\
. . ] 0O
irradi Durée immersion (h) Durée émersion (h) Production journaliere de Production mensuelle de @)
imadiance ' aciance CO, (gm?) CO, (gm?) 5
moyenne |nC|de'nte . ] , , ] -
mois sous l'eau Lumiére  Obscurité Lumiére Obscurité Zor]erc, 'or)es € or?e's 'or)es € =
colonisées référence colonisées référence c
j 232,7 167,3 57 8,3 4,1 5,9 0,818 0,317 24,53 9,52 ;
f 344,1 247,4 6,5 7,5 4,7 5,3 0,580 0,121 17,40 3,63 :/J
m 450,2 323,6 7,6 6,4 5,4 4,6 0,348 -0,081 10,43 -2,44 6
a 616,8 443,4 8,5 5,5 6,1 3,9 2,015 -0,116 60,44 -3,48 T
m 709,1 509,8 9,3 4,7 6,7 3,3 1,820 -0,253 54,60 -7,58 @)
j 832,4 598,4 9,6 4,4 6,9 3,1 1,699 -0,344 50,96 -10,32 O
i 745,8 536,1 9,5 4,5 6,8 3,2 1,770 -0,289 53,11 -8,66 S
a 759,4 546,0 9,0 5,0 6,4 3,6 1,839 -0,244 55,16 -7,33 »
S 609,7 438,3 7,8 6,2 5,5 4.5 2,127 -0,042 63,80 -1,25 Dc'
o] 424,2 304,9 6,9 71 4,9 51 0,464 0,010 13,93 0,29 S
n 275,3 197,9 5,8 8,2 4,2 5,8 0,744 0,255 22,31 7,64 ey
d 177.9 127.9 5,2 8,8 3,7 6,3 0,957 0,420 28,70 12,60 (r:
Production annuelle %

455,37 -7,39 de CO, (g m?2 an)

332,42 -5,39 écart-type
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Tableau I11.9 : Bilan mensuel et annuel de la production de @@ise par les processus de
calcification d’'un substrat rocheux intertidal colonisés ou non par C. gigas.

Calcification Production journaliére de Production mensuelle de
(mol CaCO; m2j1) CO, (g m?) CO, (g m?)
Mois 1] Colonisés  Référence Colonisés  Référence Colonisés  Référence
j 0,72 -35,54 -5,26 0,308 0,046 9,24 1,37
f 0,73 -35,54 -5,26 0,310 0,046 9,29 1,38
m 0,72 -35,54 -5,26 0,307 0,045 9,21 1,36
a 0,70 -176,16 -22,96 1,481 0,193 44,42 5,79
m 0,68 -176,16 -22,96 1,429 0,186 42,86 5,59
j 0,66 -176,16 -22,96 1,386 0,181 41,59 5,42
j 0,64 -176,16 -22,96 1,357 0,177 40,72 5,31
a 0,64 -176,16 -22,96 1,362 0,178 40,87 5,33
s 0,65 -176,16 -22,96 1,381 0,180 41,44 5,40
o 0,67 -35,54 -5,26 0,287 0,043 8,61 1,28
n 0,70 -35,54 -5,26 0,299 0,044 8,96 1,33
d 0,72 -35,54 -5,26 0,306 0,045 9,19 1,36
306,40 40,91 production annuelle
de CO, (g m?)
116,09 65,55 écart-type

2.4. Discussion

2.4.1 Impact de Crassostrea gigas sur la macrofaune intertidale

La présence d€. gigassur les blocs intertidaux augmente I'abondance et la richesse
spécifiqgue de la macrofaune. Ce résultat s’accorde avec ceux obtenus précédemment en Rade
de Brest, sur de la roche en place, lorsGugigasoccupe 100% de la surface du substrat
(Partie lll, chapitre 1). La biomasse et la calcimasse de la macrofaune intertidale présente sur
les blocs ne sont cependant pas modifiées par la présezayims Ceci peut s’expliquer
par le fait que les deux espéces qui dominent lor§€jugigascolonise les blocs sont un
polyplacophore Acanthochitona crinitaet un annélide polychet@erebella lapidaria donc
de faible biomasse et tres peu calcifiées. Deux espéces tres calcifiées apparaissent également
avec la présence des huitrielytilus eduliset Nucella lapillus Cependant, avec une moyenne
de 2 individus par prélévement de 0,f sur 15 des 18 incubations poMr. eduliset 1
individu par prélévement de 0,1°rsur 2 des 18 incubations poNr lapillus, la calcimasse
n'est pas significativement différente de celle des zones de référence. On remarque également
gue les patelles sont plus petites quand elles sont épibiontes des huitres comparées a celles qui

se trouvent sur les zones sans huitre.
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2.4.2. Impact de Crassostrea gigas sur le métabolisme aérien des

communautés intertidales rocheuses

Le fait que les blocs soient colonisés fagigasn’a pas d’influence significative sur
la respiration de la communauté intertidale lors de la phase d’émersion. Tout d’abord, tant que
les huitres ne forment pas de récif, la surface disponible pour les épibiontes n‘augmente pas
significativement (Lejart et Hily soumis, Partie Ill, chapitre 1) ce qui limiterait
I'accroissement de la biomasse et donc de la respiration du biofilm. De méme, la biomasse de
la macrofaune n’augmente pas significativement en présence d’huitres creuses sur les blocs,
ce qui pourrait expliquer la stabilité des flux de LCémis par la respiration de ce
compartiment de la communauté. Enfin, des travaux précédents (Lejart et al soumis, Partie 3,
chapitre 2.1) ont montré qu€. gigas ne respirait pas en émersion. Par conséquent, la
contribution de la colonisation de la zone intertidale rocheus€ pgigasaux flux de CQ
estnulle pendant la marée basse.

Nos résultats ne montrent aucune variabilité saisonniére de la respiration aérienne des
communautés intertidales. L'effet de la température sur la respiration du microphytobenthos a
pourtant été démontré dans de nombreuses études sur les sédiments meubles (Migne et al.
2004; Hubas et al. 2006; Spilmont et al. 2006; Davoult et al. 2009). Les seules mesures de la
respiration aérienne effectuées sur du microphytobenthos rocheux montrent également une
variation saisonniére (Gollety et al. 2008). Cependant ces résultats ont été obtenus dans des
conditions trés différentes des noétres car ils mesuraient les flux de respiration une fois la
canopée de macroalgues recouvrant le substrat retirée, ce qui modifie considérablement les
conditions de température et d’humidité auxquelles le microphytobenthos était acclimaté. La
comparaison des deux études semble donc difficile ; toutefois les flux de respiration aérienne
mesurés dans notre étude sur les blocs sans huitres (1,70 - 1,74 midiE sant situés
dans la méme gamme que ceux de Gollety et al. (2008) (0,20 - 6,29 mnidhE)m

Nos résultats permettent de penser que le microphytobenthos rocheux présente un
métabolisme différent de celui se développant sur les substrats meubles intertidaux.

Cette difféerence de métabolisme s’exprime également au niveau du processus de
photosynthese. En effet, lors des incubations a la lumiére au mois d’ao(t, les flux sien€O
apmarus nettement positifs pour des irradiances supérieures a 1 400 A, ret ne
différaient pas significativement des flux de respiration mesurés a I'obscurité. Cette réponse
serait due a un phénomene de photoinhibition (Blanchard et al. 2004). Ce phénomene n’est

pratiquement jamais observé sur le microphytobenthos en sédiment meuble car ce dernier
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adopte une stratégie d’évitement lors de la marée basse en effectuant une migration verticale
dans le sédiment pour se protéger des fortes radiations (Rasmussen et al. 1983; Barranguet et
al. 1998; Migne et al. 2004; Serodio et al. 2008). Les microalgues présentes sur le substrat
rocheux ne peuvent effectuer une telle migration dans un substrat dur et par conséquent se
protéger des effets des fortes irradiances estivales. La colonisation du substrat roclBeux par
gigas pourrait apporter cette protection aux microalgues. En effet, I'analyse des parameétres
photosynthétiques des courbegrE montre que la production primaire brute maximalg P

est plus de 4 fois supérieure sur les blocs colonisés en comparaison avec les blocs de
référence. Le relief créé par les huitres sur la roche produit des zones ombragées ou l'intensité
de la lumiére serait plus favorable a la photosynthése que lirradiance maximale recue par les
blocs de roche nue. Les anfractuosités entre les huitres permettraient également de conserver,
a marée basse, un peu plus d’humidité propice aux microalgues que sur une roche nue. Le
suivi des taux de respiration pendant la phase d’émersion réalisée le 29 aolt semble confirmer
cette hypothése. En effet, malgré une température moyenne de 22,7°C, aucune variation
significative des flux de COn'a pu étre mise en évidence entre & &t la 5™ heure
d’émersion, alors que pour une température moyenne de 19,9°C au laboratoire, les flux
avaient été divisés par 2 pour des huitres isolées (Lejart et al soumis, Partie 3, chapitre 2.1).
Les parameétres des courbes au mois de mars sont trés proches entre les blocs colonisés par les
huitres et les zones de référence. La protection induite par les huitres serait par conseéquent
beaucoup moins sensible lorsque les valeurs de l'irradiance et de la température de I'air sont
plus faibles.

Contrairement aux flux de respiration, nos résultats montrent une variation saisonniére
de la production primaire du substrat rocheux intertidal. Une méme tendance avait été mise en
évidence sur la roche par Gollety et al. (2008) et par de nombreux auteurs sur les sédiments
meubles (Rasmussen et al. 1983; Spilmont et al. 2002; Migne et al. 2004; Spilmont et al.
2006). Cependant cette variation n’est pas toujours Vvérifiée (Spilmont et al. 2005; Davoult et
al. 2009) et I'ensemble des facteurs régulant I'intensité de la production primaire n'a pas
encore été exploré. La colonisation @argigassemblerait toutefois atténuer cette variation
saisonniere en limitant les phénomenes de photoinhibition au mois d’aol(t. Les flux de
carbone liés a la production primaire brute des blocs de référence obtenues dans cette étude
(0,89 - 6,04 mmol C i h™) sont en accord avec ceux de Gollety et al. (2008) (0,08 - 6,35

mmd C m? h?).
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2.4.3. Impact de Crassostrea gigas sur le métabolisme des communautés

intertidales rocheuses en immersion

Lors des périodes d'immersion, la présenceClegigas sur les blocs de roche
intertidale affecte nettement les flux de respiration du substrat colonisé alors que ce n’était pas
le cas pendant I'émersion. La respiration des blocs colonisé3. pggasest en effet plus de
6 fois supérieure a celle des blocs sans huitre au mois d’aodt et ce rapport est ramené a 2,5 en
mars. L’augmentation significative des flux est due a la respiration des huitres lorsqu’elles
colonisent la roche. Dans les zones de référence, aucune variation saisonniéere des flux de CO
émis par la respiration de la communauté intertidale rocheuse n’apparait lors de la période
d'immersion. Cette tendance ainsi que les valeurs des flux mesurés dans cette étude (2,81 —
3,29 mmol C rif hY) sont en concordance avec ceux obtenus par Magalhaes et al (2003) (1,57
+ 0,5 mmol C nf h') sur un substrat rocheux dans I'estuaire de la riviére Douro au Portugal.
Le microphytobenthos en substrat meuble intertidal a été assez peu étudié en immersion mais
une étude realisée sur le microphytobenthos subtidal en Rade de Brest (Longphuirt et al.
2007) n'a pas, non plus, détecté de variabilité saisonniere nette. Toutefois, lorsque le substrat
rocheux est colonisé p&. gigas des fluctuations saisonniéres se manifestent, puisque les
flux émis au mois d’aolt sont 2 fois plus importants que ceux du mois de mars. Ce
phénomene s’explique par le fait que la température de I'eau est un facteur majeur influencant
le taux de respiration aquatique des huitres (Boucher et Boucher-Rodoni 1988; Dame et al.
1992; Bougrier et al. 1995; Mao et al. 2006; Lejart et al soumis, Partie 3, chapitre 2.1).

L'analyse des paramétres photosynthétiques des courReE Bhontre que la
production primaire brute maximale,k est peu affectée par la colonisation du substrat par
leshuitres. Le réle de protection joué par les huitres vis-a-vis de la photoinhibition pendant la
phase d’émersion au mois d'aolt n’intervient plus lors de limmersion puisque le
rayonnement est atténué par la colonne d’eau. Aucune variabilité saisonniére de la production
primaire brute n'a pu étre mise en évidence lors de ce travail. Magalhaes et al. (2003) (12,17
+ 4,84 mmol C rif h') ont obtenu des résultats similaires aux nétres (8,49 — 10,23 mmol C
m? hY). Les huitres modifient cependant considérablement les flux de production primaire
nete au mois d'aolt. En effet, quelle que soit la valeur de I'éclairement recue par la
communauté colonisée p@r gigas le flux de carbone reste positif, alors qu'a partir d’'une
irradiance d’environ 100 pmol Ms?, la production I'emportait sur la respiration dans les
zones de référence. La présence @egigas bouleverse donc les bilans de carbone des

communautés intertidales rocheuses lorsqu’elle s’y développe.
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2.4.4. Impact de Crassostrea gigas sur la calcification des communautés

intertidales rocheuses

La colonisation du substrat rocheux intertidal @agigasa un effet significatif sur les
flux de CaCQ de la communauté. L’augmentation significative de ces flux est due
uniqguement a la calcification des huitres, puisque la calcimasse des especes associées n’est
pas modifiée par la présence des huitres sur les blocs de @aligasengendre également
une variation saisonniere des flux qui n'apparait pas pour la communauté intertidale
originelle. Cette variation s’explique par le fait que le taux de croissance coquilli&e de
gigasest plus important pendant le printemps et I'été qu’en hiver (Lejart et al soumis, Partie
3, chapitre 2.1).

2.4.5. Conséquences de la prolifération de Crassostrea gigas sur le bilan en

carbone des écosystemes cotiers

Le substrat rocheux intertidal non colonisé @argigasprésente un fonctionnement
global hétérotrophe. D’aprés nos résultats, les taux de production primaire sont maximaux
lors de la période d'immersion en journée. Ces résultats concordent avec ceux trouvés par
Magalhaes et al. (2003) en période d'immersion et par Gollety et al. (2008) lors de la phase
d’émersion ou les taux de respiration et de production primaire étaient presque similaires. Nos
résultats vont cependant a I'encontre de toutes les études réalisées sur le microphytobenthos
intertidal estuarien sur sédiment meuble ou les auteurs considerent que la production primaire
lors de la phase d'immersion est négligeable du fait d’'une turbidité importante des eaux qui
limite la quantité de lumiere atteignant le benthos (Barranguet et al. 1998; Serodio et Catarino
2000; Migne et al. 2004; Spilmont et al. 2006). Malgré la tempéte exceptionnelle qui se
déroula les 10 et 11 mars 2008 sur toute la facade Atlantique francaise et augmenta nettement
la turbidité des eaux de surface en Rade de Brest, le coefficient d’extinction de la lugiere K
ed resté assez faible avec une valeur moyenne de 0,35 pour la journée du 19 mars. Le fait que
la profondeur moyenne des huitres lors de I'immersion ne soit que de 1,75 metres permet a
plus de la moitié de la lumiére mesurée en surface d’arriver jusqu’au fond malgré la turbidité
de I'eau. Les bilans de production estimés pour les zones estuariennes intertidales de sédiment
meuble pourraient donc étre biaisés d’autant plus que certains auteurs considérent également

dans leur calculs que la respiration du microphytobenthos est identique lors des périodes
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d’'immersion et d’émersion (Spilmont et al. 2007). Nos résultats montrent que les fluxde CO
émis par la respiration a I'obscurité des blocs sans huitres sont plus de 2 fois supérieurs en
immersion.

Lorsque le substrat est colonisé j@argigas le fonctionnement de la communauté
devient largement hétérotrophe avec une production maximale gE@e I'immersion la

nuit.

Le bilan net annuel des flux de €€émis par les zones de référence est estimé a 33,52
g C m? ari* en tenant compte du processus de calcification. Cette valeur est assez proche de
celes obtenues pour une population de bal@tgamalus montaguu Conquet (39 g C'f
an) (Clavier et al. 2009). La production totale annuelle s'éléve a 761,77 g &ihlorsque
le substrat est recouvert d’'une densité importante d’huitres, avec une contribution a hauteur de
40% du flux émis lors du processus de calcification. Cet apport est supérieur a celui qui avait
été mesurée au laboratoire (22%) et laisserait donc penser que les incubations en flacons aient
un peu stresseé les huitres et amené a sous-estimer les flux, danidQpar le processus de
cakification (Lejart et al soumis, Partie 3, chapitre 2.1). Cette contribution est également tres
supérieure a celle qui a été mesurée @repidula fornicataen Rade de Brest ; 14% (Martin
et al. 2006b) ou pou€.montagui 3% (Clavier et al. 2009). Ce phénoméne s’explique
principalement par un taux de dissolution tres faible de la coquille des huitres (Lejart et al
soumis, Partie 3, chapitre 2.1). La production totale annuelle est plus importante que celle
obtenue pour les sites de forte densit€déornicata(530 g C rf an') et implique donc que
C. gigassoit prise en compte dans les sources de carbone de I'écosysteme cétier de la Rade de
Brest et dans les zones ou I'espece prolifere. En effet, dans I'hypothése d’'une colonisation
totale des 3 kiactuellement touchés par la prolifération en Rade de Brest, avec une densité
d’environ 700 ind. n¥, la production annuelle de carbone s'éléverait & 2,3 tonnes. Ce résultat
esttoutefois probablement surestimé par le fait Gugigasse fixe dans une moindre mesure
sur les roches colonisées par une canopée de macro-algues (Partie Il, Chapitre 2) et ces
dernieres peuvent également coloniser les coquilles des huitres (Partie 1, chapitre 1. ; Sousa-
Dias et Melo 2008). Or Gollety et al. (2008) ont montré que les taux de production primaire
brute des macroalgues étaient beaucoup plus forts que ceux du microphytobenthos des zones
rocheuses intertidales, ce qui diminue la contribution nette de la communauté aux flux de CO

émis dans I'atmosphere.
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Par ailleurs, depuis quelques années, les vasiéeres intertidales en Rade de Brest sont
également progressivement colonisées@agigasce qui pourrait donc a terme également

modifier le bilan de production de ces zones.
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Ces travaux ont permis d’avancer dans la compréhension du processus invasif des populations
sauvages d€rassostrea gigas qui avaient été jusqu’ici délaissées au profit de I'étude des

huitres cultivées.

1. Etat de la prolifération

A I’exception de la zone nord-Finistéere et des baies de Douarnenez et Audierne,
'ensemble des cotes bretonnes est actuellement coloni€2 gialms. La Rade de Brest et le
Golfe du Morbihan sont particulierement touchés par cette colonisation puisque notre étude a
permis d'y recenser des stocks de 10 000 et 6 420 tonnes (poids frais) répartis sur environ 3 et
5 kn, respectivement. Nos résultats montrent que la colonisation s'étend progressivement a
patir des zones ostréicoles, a la faveur des courants marins et de conditions favorables a leur

installation (hydrodynamisme, substrat, pollution).

2. Dynamique de la prolifération

La premiére partie de ce travail a permis de confirmer, pour la Bretagne, I'’hypothese
de la responsabilité du changement climatique dans I'établisseméhtgigas, hypothese
émise par Cognie et al. (2006) et Diederich et al. (2005) pour la Baie de Bourgneuf et la Mer
de Wadden, respectivement. L'absenceCdajigas sur les estrans du nord-Finistére, alors
gu’elle y est cultivée, est expliquée par des températures estivales de I'eau trop faibles pour
permettre la ponte et donc la reproduction. Le suivi de la gamétogénese d’huitres cultivées
dans cette zone (Aber Benoit) a montré qu’elles présentaient un cycle de reproduction
atypigue avec une période de régression de la gonade qui pouvait se prolonger jusqu’au
printemps suivant.

Dans la seconde partie de ce travail, I'influence des facteurs abiotiques et biotiques du
milieu sur une autre phase du cycle de vi€dgigas, le recrutement, a été testé en Rade de
Brest. Nos résultats mettent en évidence que, en conditions euh@ligagas ne se fixe pas
dans la zone subtidale, réfutant ainsi les hypothéses d’exclusion de I'huitreQdaée,
edulis, parC. gigas. La création des récifs d’huitres @egigas permet méme &. edulis de
remonter sur I'estran. Les prédateurs ont un impact sur le succes de recrute@egigde
des les premiéres semaines mais également dans les mois qui suivent la fixation, réduisant de

25% le nombre de naissains sur le substrat. Nos travaux n’ont par contre montré aucune
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influence de la prédation sur la croissance des naissains. La nature du substrat a une influence
sur le recrutement, les adultes et les valves creuses étant le substrat privilégié tandis que les
algues fucales et entéromorphes limitent nettement la fixation des naissains. La croissance des
naissains déepend également de la nature du substrat avec les meilleurs taux observés sur des
structures hétérogenes telles que les huitres vivantes et les moules.

Dans la derniere partie de ce travail, les conséquences de |'épisode de mortalité
estivale massive de I'été 2008 ont été relevées sur 24 sites répartis sur I'ensemble des cotes
bretonnes. Cette étude a mis en évidence que les populations sauv@ggigaeavaient été
tres peu touchées par ces mortalités. Les mortalités seraient dépendantes d’'un gradient de trois
parametres qui sont la bathymétrie, la proximité des parcs ostréicoles et la proximité du
sédiment ; les taux de mortalités les plus forts ayant été observés sur des blocs de roche
positionnés sur de la vase a proximité des parcs en bas de la zone intertidale. Cette
constatation pourrait permettre d’appuyer certaines propositions faites par Samain et
McCombie (2007) pour améliorer la situation dans les exploitations ostréicoles, comme par
exemple remonter les poches ostréicoles plus haut sur I'estran pendant I'été.

3. Conséquences écologiques de la prolifération

Dans cette derniere partie de la these, nous avons étudié dans un premier temps
limpact de la prolifération deC. gigas sur les communautés intertidales, puis dans un
deuxiéme temps nous avons quantifié la contributiorCdgigas aux flux de CQ@ d’'un
émsysteme cotier.

Tant que la structure du peuplementQgigas sur un estran rocheux reste plane, son
impact sur la communauté est assez limité. Lorsque la colonisation s’intensifie et que des
structures en trois dimensions se forment sur la roche ou la vase, créant de véritables récifs
d’huitres, les impacts sur les communautés sont nets. L’abondance et la richesse spécifique
sont supérieures sur les récifs mais la répartition de la proportion des embranchements et des
groupes trophiques est modifiée. L’analyse des groupes écologiques, de la granulométrie et de
la quantité de matiére organique dans le sédiment ne révele pas de perturbations de
'endofaune par un enrichissement en matiére organique. Enfin, la comparaison des espéces
présentes sur les récifs de substrat rocheux et de substrat meuble ne révéele pas

d’homogénéisation des communautes intertidales par la colonisation de C. gigas
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Nos travaux ont mis en évidence I'augmentation de I'abondance et de la diversité de la
macrofaune sur les récifs d’huitres. Une perspective intéressante serait I'étude de l'impact de
ces récifs sur les prédateurs mobiles, poissons et décapodes. De nombreuses études réalisées
sur les récifs d€rassostrea virginica aux Etats-Unis montrent que ces habitats concentrent
une tres grande richesse de prédateurs attirés par I'abondance de proies. Les recifs, reconnus
comme un habitat remarquable aux Etats-Unis, agiraient donc comme un dispositif de
concentration de poissons (DCP). Aucune étude de ce type n'a encore été réalisée sur les
récifs deC. gigas. L'impact deC. gigas sur d’autres prédateurs, les oiseaux, a €été testé en
Argentine par Escapa et al. (2004). lls ont montré que le nombre d’oiseaux se nourrissant sur
les récifs était supérieur au nombre relevé sur les roches non colonisées. Sur substrat meuble,
Wolff et Reise (2002) quant a eux attribuent la disparition de I'huitrier kéenfatopus
ostralegus) en Mer de Wadden a I'apparition des récifsGlegjigas. La question reste donc
ouverte pour le moment et les impacts @egigas sur les populations d'oiseaux sont
probablement spécifiques et modulés par des paramétres biotiques et/ou abiotiques, tels que le
substrat, qu’il reste a définir en Bretagne. Nous observons cependant, des nouveaux
comportements chez certains oiseaux qui s'adaptent a cette nouvelle source de nourriture.
Ainsi, plusieurs goélands argentésarus argentatus) localisés dans la zone du Tinduff en
Rade de Brest ont appris a consommer des huitres adultes dites ‘roulantes’. Ces huitres se sont
détachées de leur substrat et vivent libres sur le sédiment. Pour pouvoir accéder a la chair, les
goélands la prennent dans leur bec et s’envolent avec. Arrivés a une certaine altitude, ils la
lachent sur les rochers pour la briser. lls peuvent recommencer plusieurs fois de suite si le
premier essai a été infructueux. Certaines espéces semblent donc pouvoir s’adapter a
l'invasion de C. gigasmais des études complémentaires sont nécessaires.

L’étude des processus de respiration et de calcification a montré que contrairement a
d’autres especes intertidal€s, gigas ne respire pas pendant la période d’émersion. Seul le
biofilm vivant sur la coquille contribue a hauteur de 3,5 % a la production totale #deCO
I"huttre lors de la marée basse. La production maximale dee§i@ssurée par la respiration
de fhuitre en immersion mais les flux émis par le processus de calcification représentent 22,5
% de la production totale. Cette contribution trés importante de la calcification aux flux totaux
de CQ est liée au fait que la précipitation de Ca@@edomine sur la dissolution tout au long
de fannée, ce qui n'est pas le cas pdbrepidula fornicata (Martin et al. 2006) ou
Chthamalus montagui (Clavier et al. 2009par exemple. La production annuelle de carbone
estimée & 36,23 g Cfran* est similaire & celle d’'une autre espéce intertidahthamalus

montagui (Clavier et al. 2009). En adéquation avec ces premiers résultats, la seconde étude de
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limpact de C. gigas sur le métabolisme des communautés intertidales n’a montré aucune
contribution significative deC. gigas a la respiration de la communauté pendant la phase
d’émersionC. gigas a cependant un impact en période d’émersion sur la production primaire.

La protection du microphytobenthos, induite par les huitres, vis-a-vis de la dessiccation et des
forts éclairements limiterait le phénoméne de photoinhibiton en été. En immersion, les huitres
augmentent nettement les flux de respiration et de calcification de la communauté mais ont
peu dimpact sur la photosynthese. La production totale annuelle de carbone de la
communauté intertidale rocheuse est multipliée par plus de vingt ldGsgugas est présente

en forte densité (environ 700individus®m par rapport & un substrat non colonisé, pour
ateindre une valeur de 761,77 g Cran’. Pour illustrer cette valeur, si les 3 koolonisés

par C. gigas en Rade de Brest étaient recouverts de cette densité d’huitres, la production
annuelle de carbone correspondrait a la production moyenne annuelle de plus de 1100
voitures (pour une production moyenne de 175 gC? &trune distance moyenne de 12 230

km pacourus par an, données SOFRES 2005). Notre étude démontre ainsi que les espéces
invasives doivent étre considérées comme une composante du changement global (Dukes and
Mooney 1999).

4. Gestion de l'invasion des estrans bretons par Crassostrea gigas

La gestion de l'invasion d€. gigas est un probléme complexe a résoudre pour les
scientifiques, et les utilisateurs de I'estran. Dans la majorité des cas d’espéces invasives en
effet, la question est simple a régler puisque I'éradication semble la meilleure solution, qu’elle
soit envisageable techniquement ou pas reste ensuite a définir. Dans leCaggds, la
situation est différente car il s’agit d'une espéce comestible dont I'exploitation génére des
revenus trés importants. Il est donc inenvisageable d’interdire la culture de cette espéce et tant
gue des huitres seront cultivées, I'éradication des populations sauvages est inutile puisque de
nouveaux individus se fixeraient chaque année sur les substrats nettoyés.

Par ailleurs, la perception ambigué qu’en ont les différents acteurs du littoral
complique encore plus la gestion de cette prolifération :

Pour le grand publicC. gigas est une espece comestible qui a une valeur affective assez forte.
Sa prolifération est considérée par de nombreux pécheurs a pied comme une véritable manne,
mais pour le tourisme et la plaisance, le danger de coupure pour les hommes et de dégats pour

le matériel nautique que représentent ces huitres tranchantes, pose un véritable probléme. De
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plus la transformation du paysage qui résulte de 'augmentation de la densité des huitres sur
I'estran est assez mal percue.

Pour les professionnels de l'ostréiculture, I'invasionCd@igas assurée par sa reproduction
effective représente une ressource en naissains qu’ils exploitent en disposant des collecteurs.
Par ailleurs ces naissains surnumeéraires se fixent également sur les huitres cultivées, les
poches et les tables ostréicoles qui doivent par conséquent étre nettoyées, ce qui engendre un
surcolt (Le Roux et Boncoeur 2006). Pour éviter ces contraintes, certains ostréiculteurs de la
Rade de Brest transferent leurs huitres vers des zones ou il y a peu (région de Paimpol) ou pas
de recrutement (Aber Benoit). La diminution de la croissance des huitres cultivées par la
compétition trophique des stocks sauvages dans les bassins ostréicoles au sud de la Loire, ne
plaide pas non plus en sa faveur. Cependant, depuis I'épisode de mortalité massive de I'été
2008, l'approvisionnement en demi-élevage des concessions ostréicoles par des huitres
sauvages juvéniles, non touchées par ces mortalités, est évoque, et les huitres sauvages sont de

nouveau considérées comme une ressource valorisable.

L’impact deC. gigas sur les communautés intertidales semble pour le moment assez
limité en Bretagne. Le processus invasif est cependant en phase de dynamique active, avec la
conquéte de nouvelles zones et la densification des peuplements dans les zones déja
colonisées, qui pourrait laisser craindre un effet seuil au-dela duquel, I'imp@cgidms sur
le milieu serait majeur (banalisation de I'estran, envasement ...). L'invasion des estrans par C.
gigas se mondialise et peu de facteurs biotiques et/ou abiotiques semblent pouvoir stopper le
phénomene. Des études a plus grandes échelles, temporelles et spatiales, s’avérent donc

nécessaires dans 'avenir.
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Résumé

L’huitre creuse du Pacifigu€rassostrea gigagst une espece introduite massivement dans les
années 70 en France pour les besoins de I'ostréiculture. Elle représente aujourd’hui I'essentiel de la
production conchylicole francaise. Depuis le début des années 90, I'espece a commence a s’installer
durablement sur de nombreux sites de Bretagne et de Normandie. Le processus de colonisation s’est
accelére depuis 2000, induisant des modifications profondes dans les écosystemes et des
changements dans la biodiversité. Ce phénoméne d’invasion biologique a pour origine probable le
réchauffement climatique qui favorise I'extension spatiale des zones dans lesquelles les huitres
peuvent pondre. Un programme de recherche a été mis en ceuvre pour évaluer et quantifier la
dynamique de cette prolifération au niveau des fagades Manche et Atlantique et pour identifier les
interactions réalisées avec les écosystemes marins et les activités humaines. L'objet de cet article
est de présenter le systéme d’information géographique (SIG) mis en ceuvre pour intégrer les
données de suivi de cette prolifération sur les cotes Manche-Atlantique de la Bretagne et pour
I'analyse spatiale de ses interactions potentielles avec les activités humaines du littoral.

Spatial analysis of C. Gigas proliferation in Brittany (France)
keywords : Biogeography, Invasive specy, Oyster, Crassostrea gigas, Global change, GIS, Coastal
zone, Brittany

Abstract

After its massive introduction in the seventies in Fra@cassostrea gigdsas became the main
production of French oyster farming. From the early 199Csgigashas started to spread many

sites of Brittany and Normandy and, thanks to climate warming, its population has dramatically
increased leading to a general invasion and to deep changes in ecosystems and biodiversity. A
research program called PROGIG has been set up to evaluate the dynamic of this proliferation on
French Channel and Atlantic coasts, and to identify its interactions with marine ecosystems and
human activities. This paper presents the GIS implemented to integrate the data collected during
field surveys of oyster populations, and the results of a spatial analysis of its potential interactions
with human activities on coastal zone.

1. Introduction

Aprés les algues brunes, les huitres constituent le deuxiéme groupe d’espéces marines le plus
cultivé dans le monde avec une production de 4,6 millions de tonnes en 2006, pour une valeur de
3,07 milliards de dollars (FAO, 2008). Cultivée dans 28 pays, I'huitre japoBeassostrea gigas
représente environ 97 % de la production parmi la quinzaine d’espéces d’huitres actuellement
cultivées dans le monde. Les principaux pays producteurs sont asiatiques — Chine (3,9 millions de
tonnes), Corée (283 000 t) et Japon (208 000 t) — et la France vient en quatrieme position avec une
production annuelle de 130 000 tonnes correspondant a une valeur de plus de 325 000 dollars. Cette
activité exploite une superficie de 14 180 hectares du littoral francais et concerne 3329 entreprises
en 2001 (Agreste, 2005).



La consommation de I'espece autochtone des coétes francaises, I'huitr®gtisga edulis est

avéree depuis I'antiquité. Son exploitation ostréicole débute des le XIXe siecle. Elle va rapidement
cohabiter avec I'huitre creuse du Portugailassostrea angulata, provenant de I'embouchure du
Tage et introduite volontairement dans le bassin d’Arcachon a partir de 1866, puis accidentellement
en 1868 lors d’'un déchargement en mer d’huitres avariées & Marennes".QWais I'élevage

intensif favorise le développement de nombreuses épizooties qui vont affecter I'ostréiculture
francgaise : la production @. edulischute de plus de 15 000 tonnes a moins de 2000 dés les années
1920 ; a son tou€. angulata subit deux événements de mortalité massive dont le dernier en Ao(t
1970 éradique quasiment I'espece des cotes francaises (Gay, 2004). Pour pallier I'effondrement de
ces stocks traditionnels, I'huitre creuse du PacifiQassostrea gigasest introduite massivement

dans les années 70 en France a partir d’huitres meres importées du Canada (562 tonnes) et de plu
de 5 millions de juvéniles captés sur des coquilles du Japon (Miossec et Goulletquer, 2007). Elle
représente aujourd’hui I'essentiel de la production conchylicole francaise.

Carte 1 : Production d’huitres par régions en France (d’aprés le Comité national de la conchyliculture).

Introduite volontairement pour des raisons économiques dans les bassins du sud de la
Loire (Marennes-Oléron et Arcachor), gigasfait I'objet de déplacements massifs d’individus
chaque année a partir des deux stocks (Meistertzheim, 2008). Elle représente donc un cas
particuliers parmi les espéeces invasives marines aujourd’hui reconnues (Goulletquer et al., 2002).

Les premiéres implantations en milieu naturel ont été constatées en 1976, a la faveur d’'un été
particulierement chaud et sec qui a recréé les conditions indispensables a sa reproduction (Grizel et

Y Pour plus de détail cf. http://www.ostrea.org/histoire.html



Héral, 1991). De maniere encore assez sporadique, la colonisation des substrats rocheux a été
observée en 1980 aux alentours des parcs ostréicoles. A partir de 1990, I'huitre s’est mise a
proliférer et a migrer vers le nord de la céte Atlantique, ou le risque de sa diffusion n’'avait pas été
envisagé priori (Héral, 1986) au vu des caractéristiques biologiques et de I'aire de répartition des
populations sources japonaises. Le processus de colonisation s’est accéléré depuis 2000, les densité
démographiques de cette espéce devenant extrémement importantes dans de nombreuses région
francaises, mais également dans d’autres régions européennes (en particulier en mer de Wadden
Drinkwaard, 1998), certains secteurs pouvant étre littéralement envahi par des peupler@ents de
gigasrecouvrant entierement les substrats sous-jacents. Dans ces secteurs, il s’agit donc bien d’'une
invasion biologique qui induit des modifications profondes dans les écosystemes et des
changements dans la biodiversité (Hily, 2005).

L'origine de ce changement de distribution résulte principalement du réchauffement climatique
global, qui a élevé la température moyenne de I'eau de 1 degré, favorisant ainsi I'extension des
zones ou la température de I'eau de mer atteint les 18 a 20°C requis pour déclencher la ponte
(Cognieet al, 2006 ; Léjart, 2009) et 'augmentation de la fréquence des plages temporelles durant
lesquelles cette ponte peut se produire. Une des conséquences est que I'espéce élargit I'éventail de:
conditions environnementales dans lesquelles elle établit les populations. Les potentialités
d’occupation de I'espace littoral par I'espece semblent extrémement larges avec des conséquences
majeures d'un point de vue écologique mais également socio-economique d’autant que la
prolifération deC. gigasne semble pas pouvoir étre freinée étant donné l'augmentation de la
température de I'eau due a l'effet de serre et les caractéristiques biologiques de cette espece
(Meistertzheim, 2008 ; Léjart, 2009).

Le projet PROGIG (PROlifération derassostrea GIGaéa vu le jour dans le cadre du programme

de recherche LITEAU Il du MEDD, afin d’évaluer et de quantifier la dynamique de cette
prolifération au niveau des fagades Manche et Atlantique en identifiant les différentes interactions
réalisées avec les écosystemes marins et les activités humaines. Il s’agit également de prendre la
mesure des principales composantes de la dynamique de la prolifération pour définir une stratégie
de gestion adaptée a la diversité des situations rencontrées. Le programme S’appuie sur une
approche pluridisciplinaire associant la biologie, la géomorphologie et I'ethnologie notamment.

L’objet de cet article est de présenter le systeme d’information géographique (SIG) mis en ceuvre
pour intégrer les données de suivi de cette prolifération sur les cotes Manche-Atlantique et pour
'analyse spatiale de ses interactions potentielles avec les activités humaines du littoral.

2. Enjeux de la prolifération de C. gigas

L’installation d’une nouvelle espéce dans un écosysteme cétier induit des modifications sur son
fonctionnement (Andersoet al. 2006) et plus spécialement dans les systemes riches et productifs
comme les zones cétieres (Reizal. 1999; Wassoat al. 2005). Elle est aussi connue pour avoir

des conséquences potentielles au niveau socio économique et sur la santé des populations humaine
(Mack et al. 2000; Grosholz 2002). Mais les espéces invasives n’ont pas toujours un effet négatif
sur I'environnement naturel et socio-économique (Thielegesd. 2006). La diversité de ces effets

doit donc étre considérée et les actions a envisager doivent étre anticipées afin de minimiser les
impacts a la fois sur le milieu naturel et sur les usages (Perrings et al. 2005).

L’'un des objectifs de PROGIG étant d’identifier les impacts potentiels de la prolifératiGn de
gigas nous nous sommes intéressés aux activités anthropiques du littoral pouvant interagir,
positivement ou négativement avec cette espéce (tableau 1) :

2 ¢f. www.progig.fr/



Activités littorales Remarques
Pisciculture Possible colonisation sur les cages a poisson
g
2 Ostréiculture Fixation sur les huitres d'élevage et compétition alimentaire
3
S
2— Mytiliculture Possible fixation sur les bouchots
Vénériculture Possible fixation sur les coquilles
Péche a Pied sur substrat meuble Zones colonisées par des huitres roulantes
e}
.g Péche a Pied sur substrat rocheux . R »
o = — - Impact potentiellement positif lié & I'apparition d'une nouvelle ressource
P Péche a Pied professionnelle
= . N B B gt ' \
& Concurrence spatiale avec d'autres espéces Possible concurrence sur I'estran au détriment d'espéces locales
a
Récolte d'algues Geéne dans la récolte des fucales d’'estran
Pontons Potentiellement faible car situés en zones portuaires souvent trop polluées|
g pour les huitres)
§ Cales Fixation sur les cales et digues d'appontement
g Mouillages/bouées Impact variable selon I'emplacement du mouillage
Navigation portuaire/ dans chenal Selon la bathymétrie et le marnage, avérée dans de nombreuses rias
Voile Risque de frottement avec les embarcations
2 Surf Risque potentiel malgré le caractére exposé des spots
E Canoe-Kayak Risque de frottement avec les embarcations
=
> . . .
g Aviron Risque de frottement avec les embarcations
8 5y Impact potentiellement faible car activité pratiquée uniquement sur
p= Char a voile
= substrat meuble ouvert
(8]
< Plongée Impact potentiellement faible car activité pratiquée essentiellement au
large
g Fréquentation touristique Géne paysageére potentielle
9
3
[ Lieux de baignade Risque pour les baigneurs
R =
]
S €
S5
g = zones a fort intérét écologique Changement de biodiversité, concurrence spatiale, impact paysager
g2
==
o2

Tableau 1 -Synthése des interactions potentielle€dgigasavec les activités du littoral

- La conchyliculture est une source potentielle de diffusion des naissains a I'origine des populations
sauvaes ; les parcs ostréicoles peuvent inversement patir de la concurrence de ces populations
sauvages. En se fixant sur les huitres d’élevage, elles compliquent leurs conditions d’exploitation et
peuvent en déformer les coquilles, ce qui peut les rendre impropres a la commercialisation. Les
impacts potentiels sur les autres activités aquacoles (pisciculture, vénériculture, mytiliculture)
restent encore a confirmer.

- Les coquilles extrémement coupantes de I'huitre sauvage peuvent constituer une géne pour la
plaisance, particulierement pour les pneumatiques, notamment sur les cales qui constituent un
excellent support pour ces bivalves. Sur les pontons et dans les zones de mouillages le risque n’est
pas encore démontré.

- D’autres activités nautiques ne sont pas directement concernées dans la mesure ou elles se
pratiguent sur substrat meuble (char a voile) ou au large (plongée sous-marine). En revanche, une



prolifération de I'huitre est susceptible d’augmenter le risque pour le matériel et les pratiquants de
certaines activités de loisir : surf (proximité des écueils rocheux), voile, aviron, canoé-kayak.

- Pour le tourisme la prolifération derassostrea gigapeut s’avérer particuliéerement génante sur

les estrans les plus fréquentés surtout durant la saison estivale. Les sites de baignade y sont tres
sensibles en raison du caractére coupant de la coquille. A terme, l'invasion de I'huitre creuse
pourrait étre également percue comme une perturbation esthétique.

- Inversement, le développement @egigas peut éventuellement étre considéré comme une
augmentation de la ressource et étre alors ressentie favorablement par les pécheurs a pied (C.Hily,
2005).

- En terme de conservation du patrimoine naturel er@massostrea gigagst en compétiton
spatiale avec les autres espéces fixé de la zone intertidale et en compétition trophique avec les
autres especes suspensivores induisant des profondes modifications de la biodiversité, des patrons
d’abondance et de biomasse (Lejart, 2005 ; 2009). Elle peut également constituer une géne
paysagere dans ces espaces a forte valeur patrimoniale.

3. Especes invasives et SIG

Définies comme « des organismes transportés par les hommes et qui se reproduisent avec SUCCe:s
dans des régions ou ils n'existaient pas » (Millalel993), les espéces invasives constituent dans

bien des régions du globe une menace majeure pour la biodiversité et la conservation des habitats
naturelg. Pour tenter d’enrayer la tendance et de contrdler I'expansion de ces menaces biologiques,
il faut parvenir a évaluer les parametres et les conditions qui favorisent ces diffusions, afin de
pouvoir prendre les mesures de gestion les plus appropriées. Dans cette optique, les systemes
d’'information géographique sont reconnus comme des outils performants et sont de plus en plus
utilisés comme support technique pour permettre de cartographier et d’évaluer la dynamique et
I’évolution de ces especes invasives (Joshi.e2G05).

L'utilisation des SIG peut intervenir a tous les niveaux du suivi d’'une prolifération, que sont
respectivement l'inventaire, le contréle et la gestion (Re¢val. 2006), comme il peut servir a
guantifier un état initial (ou de référence) d’'une prolifération ou a prévenir une éventuelle invasion
comme c’est le cas dans les ports américains du Golfe du Mexique, qui utilisent le SIG pour
contrbler I'éventuelle introduction d’espéces exotiques par les rejets des eaux de ballast (Amoaka-
Atta & Hicks, 2004).

Les espéces végétales, plantes exotiques aquatiques ou littorales en particulier, font généralement
I'objet de suivis s’appuyant sur une photo-interprétation diachronique afin de retracer 'historique
de la colonisation. Dans le delta du Llobregat, le suivi du maintien de quatre communautés
végeétales locales (roseaux, joncs, buissons halophiles et dunes fixées) s’est effectué a partir de la
comparaison de photographies de 1956 et 1999. Quatre classes de « naturalité » ont été
définies (haute, moyenne, faible et nulle) pour faciliter la comparaison entre les deux étags (Pino

al. 2006). Dans certains cas, le suivi s'appuie sur des données de télédétection. Ainsi, I'imagerie
satellitaire a été employée dans 'estuaire du Yangtze pour le suivi d’'une plante aquatique littorale
originaire des Etats Uni§partina alterniflora. Une analyse multispectrale d’images satellitaires
acquises entre 1997 et 2004, et intégrées a un SIG, a permis de différencier outre I'eau et la vase,
des peuplements deéhragmites australisde Scirpus mariqueteret et deSpartina alterniflora

(Huang & Zhang, 2007), d’en analyser et d’en quantifier I'évolution.

Pour le suivi des espéces invasives animales (mollusques et mammiféres), les SIG sont davantage
employés en tant que bases d’information géographique intégrant des parametres biologiques et
écologiques relatifs a I'espéce exotique étudiée. Ainsi, pour la crépidule, gastéropode marin tendant

3 Cf. site de I'|SSG : base de données internationale sur les espéces invasives au niveau mondial (issg.org/database)



a coloniser les fonds marins des littoraux européens, un SIG a été congu par I'lFREMER pour
cartographier l'aire de distribution de cette espece en Bretagne (Gourves, 2000). Apres un
inventaire des données disponibles, des données concernant la densité d’'individus au metre carre,
les biomasses et la bathymétrie ont alors été intégrées au SIG. De maniére identique, une estimation
de la faune vertébrée introduite par ’lhomme dans 'archipel subantarctique du Cap Horn s’est basée
sur la mise en place d’'un SIG pour intégrer les informations collectées sur le terrain (a partir de
transects ou de pieges) et pour représenter I'aire de distribution des especes non locales sous forme
de couches d’information ponctuelles (Anderson et al., 2006).

Un troisieme type d’approche repose sur le couplage des SIG a des modéles statistiques, afin
d’interpréter I'étendue d’une colonisation ou de prédire les expansions futures d’especes invasives.
Des analyses de ce type ont été utilisées pour suivre la dynamique de la colonisation de la moule
zébrée Dreissena dans la région des Grands lacs américains (Haltuch & Bergman, 2000).
L’expansion des moules exotiques du lac Erié a été étudiée en incorporant la bathymétrie, la nature
du substrat et les données issues de levés par sonar dans un SIG. Ces données ont été ensui
utilisées pour développer plusieurs modeles de régression afin d’interpréter I'expansion des
colonies deDreissena L’exploitation des données dans un SIG a permis de calculer la superficie de
chaque bassin du lac, ainsi que le type de substrat et la profondeur, mais aussi de générer des carte
numeriques de recouvrement de la moule exotique.

Une autre étude s’attachait a évaluer I'impact de certains parameétres sur la croisfecssdra
polymorpha. Outre le type de substrat, des données concernant la température de l'eau, la
concentration de particules en suspension et en chloropaylbmt été intégrées a un SIG
(Chakrabortiet al., 2002). La conception du modele reprenait la distribution de ces trois derniers
parameétres considérés comme les plus importants dans la croissance des moules. Une pondération
éte définie en s’appuyant sur un modele statistique en fonction de I'importance relative de chaque
parameétre sur le potentiel de croissance. Trois couches d’information thématiques ont ainsi été
produites puis croisées en tenant compte de leur coefficient de pondération respectifs afin de
produire une cartographie des zones potentiellement favorables a la croissance de la D. polymorpha.
Des études de terrain ont ensuite confirmé la capacité du modeéle a cerner les tendances spatiales de
zones pertinentes de croissance.

En Méditerranée, des scientifiques ont intégré dans un modele des parametres physiques et
biologiques qui ont été identifies comme sensibles afin de prédire d’'une maniere acceptable la
propagation de l'algue tropica@aulerpa taxifolia. Outre le type de substrat et la bathymétrie, des
données quantitatives comme la biomasse, la production, les surfaces contaminées et la biomasse
résiduelle des especes compétitives ont aussi été numerisées gHill998), en plus des résultats
statistiques concernant le courant, les variations saisonnieres de température et le mode de
croissance et de dispersion. Le but est de prédire et de simuler I'implantation et I'expansion de
I'algue tropicale invasive a partir des différents paramétres intégrées au SIG.

En fonction des espéces considérées, l'intérét du SIG peut donc résider dans I'emploi de données de
référence photographiques ou de télédétection pour reconstituer et quantifier les stades de la
colonisation spatiale d'un territoire par une espéce exotique. Les photographies aériennes
permettent parfois de remonter tres loin dans le temps : des photographies de 1928 ont par exemple
été utilisées en Californie aprés orthorectification pour étudier le changement du couvert végétal
d’'une zone humide (Greer & Stow, 2003) ! Les SIG servent également de réceptacle pour des
données de sources et de formats variés afin de constituer un corpus cohérent de connaissance:
relatives a une espece ou a un territoire. Enfin, associés a des modeles statistiques, les fonctions
d'analyse spatiale et quantitatives des SIG ont démontré leur pertinence pour modéliser des
ecosystemes et prédire les changements a différentes échelles temporelles et spatiales.

Le suivi par photo-interprétation ne parait pas adapté @owgigas: la résolution spatiale des
orthophotographies et des images satellitaires ne permet pas de distinguer systématiquement les



peuplement d€.gigas De plus, méme avec des peuplements trés denses, la seule présence d’'une
couverture algale, ou d’'un substrat clair offrant peu de contraste avec les coquilles d’huitre le
colonisant, suffisent a rendre inefficace ce type d’'approche. A I'échelle d’approche envisagée
(facade Manche-Atlantique, et région Bretagne) une approche par échantillonnage ponctuel parait le
meilleur moyen pour permettre d’identifier rapidement les zones impactées.

Dans PROGIG, ['utilisation d'un SIG se justifie donc, d’'une part, par la mutualisation sous une
forme cohérente et rapidement mobilisable des données pertinentes pour I'’étude de I'évolution des
populations deC. gigaset, d’autre part, par les possibilités d’analyse spatiales offertes notamment
dans la perspective d’identifier les interactions possibles de I'huitre avec les activités humaines du
littoral, soit parce qu'elles sont a 'origine de la diffusion de cette espéce (ostréiculture) soit parce
gu’elles sont susceptibles d’en subir les désagréments (baignade, ostréiculture...).

4. Méthodologie

Le SIG exploité integre trois types de données (tableau 2): de l'information géographique de
référence, des données thématiques décrivant les activités du littoral susceptibles de subir I'impact
ou de bénéficier d'une prolifération @ gigaset un inventaire des peuplements d’huitres en 2007

a I'échelle de la région Bretagne.

Théme Couche d’information Entité Source
Ortholittorale 2000 Image CETE Normandie-Centre
Référentiel . N
géographique Trait de cbte, estran Polygone | BD Carthage
Communes Polygone | BD GEO FLA® IGN
Ostréiculture | Délimitation des parcs ostréicoles Polygone | DDAM et SRC
Plaisance Localisation des ports de plaisance Point Nautisme en Bretagne
Activités s . . Nautisme en Bretagne; Ligue de
h Localisation des centres nautiques Point . .

Nautiques voile des Pays de Loire
Conservation | Délimitation des sites Natura 2000 Polygone | DIREN Bretagne et Pays de Loire
Conservation | Délimitation des réserves naturelles Polygone | DIREN Bretagne et Pays de Loire

Tourisme Capacité d'accueil touristique (totale et Polvaone Comité départementaux du

taux de fonction) Y9 tourisme et IFEN (44)

Tourisme Sites de baignade Polygone | Ministére de la Santé

Fréquentation des estrans rocheux par les

Peéche a pied pécheurs récréatifs

Polygone | IFREMER

C. gigas Etat des lieux de la prolifération en 2007 Point GEOMER et LEMAR
Tableau 2 :contenu du SIG PROGIG

Cedernier a été produit au cours d’'un inventaire mené en deux étapes sur le terrain : du 14 au 19
mai 2007 de Cancale au Conquet, puis du 13 au 17 juin 2007 de Camaret & Bburgneuf

4 Ces dates correspondent a des marées de coefficients supérieurs a 80 permettant d’observer a basse mer la zone d
peuplement des huitres.



L’échantillonnage repose sur la délimitation de secteurs littoraux topographiqguement et morpho-
sédimentairement homogéenes, au sein desquels, des sites d’observation ont été localisés. Les
criteres adoptés sont I'accessibilité, la taille de l'estran, le type de substrat dominant (la roche
principalement) et une distance réguliere entre les points. Cette sélection a été réalisée a partir des
orthophotographies littorales 2000 et du Scan25@GN

Sur ke terrain, le travail réalisé en binbmes était organisé comme suit :

- prise de vue générale du site ;

- localisation GPS ;

- Parcours de I'estran selon un transect vertical (du trait de cbte jusqu’au niveau de basse mer) pour
déterminer la bande de peuplement par les huitres, puis arpentage de la bande de peuplement
maximal avec comptage de la densité d’huitre a l'aide de quadrats d’'un demi métre carré jeté
aléatoirement (trois réplicats). Des clichés de la bande de peuplement sont également pris et
archivés pour témoigner du niveau de colonisation du site au moment de la mission.

- Une fiche d’enquéte par site est complétée afin d’enregistrer les observations.

L’indice de densité employé est celui proposé par Lejart, 2805 J)

Ir(;dice_d,e d’in(!l\:\(/)ir(;]:srepar Site Estimation visuelle qe I’inqlice de densité
ensité m?2 exemple sur une bande d’'un metre de large

0 0

1 <0,01 Petit Minou < 10 individus (ind.) sur 100 métres de long

2 0,01a1 Kernisi =~ 10 ind. sur 100 métres de long

3 1a10 Le Dellec =~ 10 ind. sur 10 metres de long

4 10 4100 Keraliou > 10 ind. sur 1 métre

5 100 a 1000 Squiffiec > 10 ind. sur 0,1 meétre

Tableau 3 -Indice de densité de peuplementQigigas (Lejart, 2005).

Les données ainsi collectées sont ensuite saisies dans un tableur (Excel) qui est joint a la couche
d’information géographique ponctuelle produite a partir des points GPS acquis sur chaque site.

4. Premiers résultats de I'exploitation du SIG de PROGIG

4.1.L" ETAT DE LA PROLIFERATION EN2007

L’inventaire réalisé sur le terrain permet de produire un état de la proliférattrasd®strea gigas

en 2007. En I'absence d'autres données historiques, il constitue en quelque sorte un état de
réféerence dans la perspective d’'un suivi de I'évolution de la population d’huitre creuse a I'échelle
de la Bretagne.

5 A noter : sur les fles les observations ont été réalisées en 2008.



Carte 2 : Densité des populations @eassostrea gigasn 2007

Cette couche de 168 points permet d’avoir un apercu global de I'état de la colonisation en Bretagne
eten Loire Atlantique. Sans surprise notable, plusieurs secteurs se détachent nettement : la baie de
Saint Brieuc, la rade de Brest, le secteur de Lorient a Etel et la bande littorale allant de la baie de
Quiberon a la baie de Bourgneuf sont les zones les plus touchées avec des densités fortes,
supérieures a 10 individus par metre carré.

D’autres espaces apparaissent également relativement perturbés (indice de concentration de niveat
2 a3, de 0,01 & 10 individufin la cote depuis la Rance jusqu'a Saint-Cast le Guildo et la cote de
Granit Rose. Cela peut étre interprété comme le signe avant coureur d’une future colonisation.

Les secteurs ol le degré de colonisation est de 1 (densité < %),0ddis pas nulle) peuvent
témoigner d’'une colonisation récente mais susceptible de s’accroitre. C’est le cas notamment sur le
littoral entre Cancale et Saint-Malo, de la baie de Lannion entre Guimaéc et Trébeurden, et en baie
de Concarneau.

Il reste enfin des zones ou I'huitre creuse sauvage ne semble pas s’étre encore implantée : il s’agit
essentiellement de la c6te Nord et Ouest du Finistere, respectivement du Conquet a Plougasnou et
de Camaret a Penmarch (un seul site colonisé sur Douarnenez). L’absence d’huitres dans ces
secteurs s’explique soit par des températures trop froides dans la zone d’influence du front froid
thermique d’'Ouessant (De Porspoder a Roscoff), soit par I'hydrodynamisme tres élevé (Cote
sauvage de Quiberon , de Belle 1le de de Groix), soit par des conditions de courantologie qui
éloigne de ces secteurs les larves pélagiques (Baie d’Audierne, Baie de Douarnenez). Enfin la
gualité de I'eau est probablement a I'origine de I'absence des huitres dans les zones portuaires de la
Rade de Brest mais aussi dans le secteur du Moulin Blanc. Le manque de supports primaires (i.e.
coquilles, graviers etc ) pourrait expliquer I'absence des huitres au fond de certains estuaires tres

envases (Blavet, Saint Hélene dans la riviere d’Etel, Theix, Tour de Retz).

4.2.LIEN AVEC LES LIEUX DE PRODUCTION

La production ostréicole constitue a la fois une source probable de diffusi@igidas et une zone
d’'impact puisque les huitres sauvages sont susceptibles d'y concurrencer les huitres d’élevage



(REMORA, 2009). Par analyse spatiale, une bonne correspondance peut d’ailleurs étre établie entre
les lieux de production ostréicole et les fortes de densit€s degas L'indice de densité observé
ponctuellement est tout d’abord extrapolé a I'ensemble de la zone d’étude en se basant sur les
entités morphosédimentaire et hydrodynamiques du littoral. A partir du cadastre conchylicole, et a
l'aide de la fonctionproximity d’Arcinfo, il est ensuite possible de calculer la distance entre les
lieux de production et les secteurs de forte densité d’huitres. Le seuil de plus de 10 individfus par m
a éé retenu, c’est-a-dire les deux classes de densité les plus élevées. Comme le montre la figure 1,
les distances apparaissent généralement faibles entre les lieux de production et les secteurs
fortement colonisés. Quelques exceptions notables sont également mises en digddnce (

- La cote sud du Finistere (Clohars Carnoét, Nevez, Fouesnant), qui compte pourtant d'importants
lieux de production parait relativement moins affectée (indice 1 a 3) que les autres grands secteurs
de production. Il faut toutefois excepter la riviere de Pont-'Abbé et celle de Merrien, toutes deux
productrices, ou I'indice de niveau 4 est atteint.

- A I'exception de la rade de Brest, la partie occidentale de la péninsule bretonne reste relativement
épargnée par le phénomene. Si le sud (Baie d’Audierne, Baie de Douarnenez) ne constitue pas une
zone de production ostréicole, la région des Abers, la baie de Morlaix et dans une moindre mesure
le secteur de Ille Grande abritent une activité ostréicole importante qui ne se traduit pourtant pas
par une prolifération de I'huitre creuse. Les conditions hydrodynamiques, en particulier la
température de I'eau, pourraient constituer un facteur explicatif de cette exception.

- Les secteurs du Cap Fréhel et de Saint-Cast-le-Guildo paraissent moins affectés, mais il est vrai
que l'activité conchylicole est majoritairement orientée vers la mytiliculture. Enfin, les densités de
peuplements restent assez faibles dans le secteur de Cancale (indice 1 a 2), mais I'on atteint ici la
limite de la zone d'échantillonnage. Des observations complémentaires sont certainement
nécessaires dans la baie du Mont-Saint-Michel.



Figure 1 : Distance entre les lieux de production et les zones de fortes de densités de peuplement de
Crassostrea gigad.es zones du production du Finistére nord, actuellement non colonisées par I'huitre sauvage, sont
trés éloignées des points ou de fortes densités ont été observées.



4.3.ANALYSE SPATIALE DES INTERACTIONS DEC. GIGAS AVEC LES ACTIVITES SOCIGECONOMIQUES

4.3.1. Pébe a pied et conchyliculture

La carte suivanteQarte 3) montre les principaux sites de péche a pied sur substrat rocheux et leur
relation spatiale avec les zones de forte densité. Si, I'huitre n’est pas la seule espéce recherchée er
substrat rocheux, elle en constitue une part importante, notamment en rade de Brest et dans le sud
de la région d’étude. La péche a pied apparait donc bien comme l'une des activités susceptibles de
tirer profit d’'une prolifération de&. gigas pouvant étre considéré comme un accroissement de la
ressource.

Carte 3 : Péche a pied et ostréiculture

4.3.2. Le dburisme

Le risque majeur actuellement identifié sur les loisirs balnéaires est celui des coupures lors de la
baignade. Si I'on sélectionne, parmi les 572 suivis par la DRASS en Bretagne, les sites de baignade
situés a moins de 500 metres d'une forte concentration d’huitres sauvages (indice de 4 a 5), on
s’apercoit que plus de 38 % (soit 219 plages) sont concernés.

Ce premier apercu est a pondérer par la fréquentation effective de ces plages. En I'absence de
données fines sur la question, on peut s’appuyer sur la capacité d’accueil touristique par commune
(Carte 4), et sur le taux de fonction touristique. Ce dernier permet de mesurer la pression
touristique exercée sur une commune, car il calcule le rapport entre la capacité touristique et la
population permanente. Il permet ainsi de rapporter la fréquentation estivale a la dimension de la
commune. Les communes a vocation tres touristique peuvent ainsi voir leur population multipliée
par deux ou plus ; certaines (Damgan, Arzon ou I'lle Tudy) par plus de 10!



Ces deux indicateurs permettent d’identifier les principaux secteurs touristiques a I'échelle
régionale. On retrouve : la Cbte d’Emeraude (Fréhel, Saint-Briac), le littoral du Mor Braz
(Quiberon, Belle-Tle, Arzon) ou la cote d’Amour (La Baule, La Turbale). Leur confrontation avec
'état de référence des populations @e gigas montre I'importance des enjeux et des risques
potentiels en Bretagne sud. Sur la c6te nord, moins affectée par la prolifération, mais également
moins touristique, les enjeux apparaissent moindres et localisés dans certaines communes - Dinard,
Plouha, Erquy, Pléneuf-Val André — et, dans une moindre mesure, les cotes du Goélo et de la rade
de Brest.

Carte 4 : Capacité et taux de fonction touristique

En ddinitive, 157 plages (27,4%) fortement colonisées @ssostrea gigasont situées dans les
communes les plus touristiques du littoral breton (capacité d’hébergement supérieure ou égale a
2000 lits et taux de fonction touristique supérieur ou égal a 2). Elles sont essentiellement localisées
au sud de Quiberon. 29 seulement sont situées au nord, la majorité dans les secteurs de Loctudy e
I'le Tudy en sud Finistere et de Saint-Quay-Portrieux a Erquy dans les Cétes d’Armor.

4.3.2. La Plaisance

La plaisance est une activité en plein essor, particulierement en Bretagne qui offre des conditions
nautiques variées. Les coquilles extrémement coupantes des huitres peuvent constituer un facteur de
risque pour les coques, en particulier celles des pneumatiques, et pour les équipages au moment de
lembarquement ou du débarquement. Certains secteurs ou la plaisance est particulierement
développée sont aussi fortement colonisésajigas. baie de Saint-Brieuc (ports de Binic et de
Saint-Quay-Portrieux), golfe du Morbihan (port d’Arradon), cote de Jade (Pornichet, Pornic). Les



ports en estuaire dont I'accés s’effectue souvent par des chenaux de navigation étroits et de faible
profondeur, paraissent particulierement vulnérables : Dinard, Loctudy, Lorient ou La Trinité/Mer.

Carte 5 —C. gigas et le nautisme

Pour les centres nautiques, dont une grande partie des activités s’effectue a bord d’embarcations
légaes et avec des enfants, la prolifération des populations d’huitres est également susceptible de
constituer une contrainte importante. La baie de Saint-Brieuc, la rade de Brest, I'estuaire du Blavet,
la baie de Quiberon et le Golfe du Morbihan ainsi que la cote de Jade sont les plus concernées.

4.3.3. La protection de I'environnement

Dans les sites protégés pour leur diversité et pour leur richesse faunistique et floristique, ici
matérialisés par les sites du réseau Natura 2000 et les réserves naturelles, le risque d'une
perturbation écologique liée a la prolifération@egigasn’est pas a exclure. Les sites Natura 2000

en violet sont les sites marins qui incluent ou qui sont situés a moins de 500 metres d’'une forte
densité d’huitres sauvages (indice 4 ou 5). Les secteurs a risque ainsi identifiés sont ceux de la baie
de Saint-Brieuc, de la Baie de Paimpol et I'estuaire du Jaudy, la rade de Brest, la cote de Lorient a
Etel, le Golfe du Morbihan et la Presqu’ile de Rhuys, ainsi que la baie de Bourgneuf. Rappelons que
le réseau Natura 2000 a vocation a se développer considérablement sur la partie marine, notamment
dans des secteurs actuellement fortement colonisés par C. gigas



Carte 6 - Zones de fortes densités en sites Natura 2000 et en Réserves naturelles

4.3.CONCLUSION

Apres inventaire sur le terrain un apercu général des densités de peuplement de I'eSirgigpar

est disponible a I'échelle de la Bretagne en 2007. L’effort d’échantillonnage consenti fourni en
guelque sorte un état de référence des peuplements et permet d’envisager un suivi régulier par
périodes de 4 a 5 années de leur évolution.

Cet inventaire confirme que les secteurs les plus colonisés sont la baie de Saint Brieuc, la rade de
Brest, le secteur de Lorient a Etel et la bande littorale allant de la baie de Quiberon a la baie de
Bourgneuf. Les densités y sont supérieures a 10 individus par metre carré. Des signes d’une
colonisation en cours peuvent étre observés dans des secteurs de colonisation moyenne (indice de
concentration de niveau 2 & 3, de 0,01 & 10 indivigu/emtre I'estuaire de la Rance et Saint-Cast

le Guildo. En revanche, les cbtes nord et ouest du Finistére (rade de Brest mise a part) ne sont pas
colonisées, de méme que les littoraux les plus exposés (cap Fréhel, c6te Sauvage de Quiberon,
etc...). Les travaux d'écologie en cours mettent en évidence que cette répartition, outre la
localisation des sites d'élevage, témoigne principalement de [linfluence des facteurs
hydrodynamiques pour le transport des larves, et de la température de I'eau sur potentialités de
ponte et de survie larvaire.

L’analyse spatiale réalisée a partir de cet inventaire montre une bonne corrélation entre les lieux de
productions et les secteurs les plus densément peuplés du littoral. Les exceptions les plus notables
étant celles de la région des Abers et de la Baie de Morlaix d’'une part et, d’autre part de la cote sud
du Finistére, mais dans une moindre mesure.



Si, pour le professionnels de la conchyliculture, I'huitre sauvage est percue comme un concurrent,
voire comme un obstacle au bon déroulement de l'activité, le pécheur a pied peut voir dans cette
prolifération une nouvelle ressource intéressante a exploiter. Globalement cependant, les activités
les plus exposées aux risques (ou aux désagréments) lies a la proliférattonguams sont
naturellement les plus touristiques : pres de 40% des plages suivies par la DRASS sont affectées
d’'une densité supérieure a 10 huitrés/one bonne partie d’'entre elles (27,4%) se situe dans des
sedeurs a forte vocation touristique (capacité d'accueil, taux de fonction touristique, présence
d’équipements importants comme des ports de plaisance) comme le Mor Braz (Quiberon, Belle-ile,
Arzon) ou la cote d’Amour (La Baule, La Turbale) au sud, ainsi que certaines communes des cotes
de la Manche (Dinard, Plouha, secteur de Saint-Quay-Portrieux a Erquy hotamment).

Enfin, la prolifération de I'huitre creuse du Pacifique induit des changements importants dans le
fonctionnement des écosystémes intertidaux et sans doute plus largement des écosystemes cotier:
dans le cas des baies semi fermées (Rade de Brest, Golfe du Morbihan...). La prise en compte de ce
phénomene dans le contexte de développement des aires marines protégées et de la conservation ©
la biodiversité (parc marins, sites Natura 2000 et leur extension en mer) s’avére nécessaire et
urgente.

A ce stade de I'étude, les actions de recherche en cours concernent en particulier l'influence des
facteurs hydrodynamiques et physico-chimiques susceptibles d’expliquer la répartition inégale des

peuplements, et en particulier 'absence de colonisation des littoraux du nord Finistere pourtant

lieux de production ostréicole. De méme, les potentialités écologiques de I'espéce sont étudiées en
particulier sur les gradients de salinité, de température, de types de substrat, d’hydrodynamisme.
Cette connaissance de l'aire écologique potentielle permettra de plus de pouvoir prédire la

localisation de nouveaux sites propices a une implantation de I'espece au cours de sa dynamique
d’invasion du littoral.

Les perturbations potentielles induites par une prolifératio@.dggassur les activités listées a ce

stade de I'étude, en particulier les différentes branches de I'aquaculture, sont a confirmer. Elles
meéritent un suivi approfondi afin d’évaluer si les risques potentiels mis en évidence dans notre
étude sont simplement une géne modérée pour la profession conchylicole ou si le phénoméne peut
mettre en péril I'existence méme de I'élevage dans certains secteurs.

Des enquétes complémentaires menées aupres de la population fréquentant les sites impactés
(baigneurs, pécheurs a pied, promeneurs) et de leurs gestionnaires, en particulier dans les espace
naturels protégés, montrent que le phénomeéne est jugé trés préoccupant par I'ensemble des usagers
Des moyens d’action et de gestion sont testés afin de donner aux gestionnaires des outils
méthodologiques pour réagir localement lorsque la géne est trop importante (accés aux cales et
zones de mouillages, zones de baignade et plages de sables...)

En 2008, la période de juin & septembre a montré un épisode de mortalité trés importante du cheptel
des fermes conchylicoles, allant jusqu’a 80% dans certains parcs. Cette mortalité s’est manifestée
tout d’abord sur les juvéniles puis, peu a peu (mais plus localement) chez les adultes. Cette
mortalité s’est également manifestée dans les populations sauvages mais a des taux largement plus
faibles et de maniére trés ponctuelle et localisée a proximité des parcs. L'origine de cet épisode de
mortalité reste encore mal expliquée. Les conditions environnementales de 'hiver et du printemps
doux et pluvieux auraient facilité une maturation précoce et donc un état physiologique de fatigue.
Cet état physiologique aurait diminué la résistance des individus aux pathogénes bactériens et
viraux trés abondants a cette période. La raison pour laquelle les populations sauvages ont mieux
résisté que dans les élevages est a chercher probablement au niveau des conditions de stress tre
différentes. Ces populations d’huitres sauvages deviennent alors un enjeu nouveau car elles
constituent des stocks potentiels de repeuplement pour remplacer les élevages décimés.



L’invasion du littoral continue et ne semble donc pas préte a se ralentir. De nouveaux sites
colonisés sont signalés régulierement et les densités augmentent également dans les sites déj:
touchés. Il est donc essentiel que I'approche régionale développée dans cette étude sous forme de
base de données, SIG et géodatabase, perdure dans le cadre d'un véritable observatoire de
I'invasion du littoral par cette espéce. C’est dans cette perspective que se développent nos travaux.
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ANNEXE 2

Estimation du stock de C. gigas en Rade de Brest

Sites et protocole d’échantillonnage






Largeur Indice
Sites Date Longitude X| Latitude Y Echantillonnage bande en de
métres | densité
1|Squiffiec 12/01/2005 101404 2390971 10 guadrats de 0,1m?2 29 5
2|Pointe du Chateau 12/01/2005 106960 2391415 estimation visuelle (indice) 5
3|Cordon de galets de I'llette 14/01/2005 72920 2398315 Comptage sur surface repérée par positionnement GPS 1
4|lle de Tibidy 25/01/2005 111975 2387078 10 quadrats de 0,1m? 5
5[Moulin-Mer 25/01/2005 109223 2389128 10 quadrats de 0,1m?2 38 5
6/Goulet 1 26/01/2005 90315 2393489 estimation visuelle (indice) 0
7|Goulet 2 26/01/2005 189336 2393156 estimation visuelle (indice) 0
8|Goulet 3 26/01/2005 88366 2392693 estimation visuelle (indice) 0
9|Goulet 4 26/01/2005 [87714 2392009 estimation visuelle (indice) 0
10|Goulet 5 26/01/2005 87405 2391399 estimation visuelle (indice) 0
11|Dellec 28/01/2005 188881 2395100 10 quadrats de 0,5m? 3
12|Maison Blanche 28/01/2005 [91472 2395518 estimation visuelle (indice) 3
13|Est Moulin-Mer 08/02/2005 1109492 2388912 10 quadrats de 0,1m?2 + prélévement 5
14|Goasquellou 08/02/2005 1110323 2388164 11 quadrats de 0,1m?2 + prélévement 5
| 15|Landevennec 08/02/2005 1110819 2386599 Comptage sur surface repérée par positionnement GPS 3
| 16/Landevennec (Port Maria) 08/02/2005 1110383 2386869 10 quadrats de 0,1m? 5
17]|Sillon des Anglais 08/02/2005 1108930 2387299 estimation visuelle (indice) 0
18|Gréve de Penn al Lann 09/02/2005 1103179 2391541 10 quadrats de 0,5m? 24 5
19|Port de I'Auberlac'h 09/02/2005 199907 2392290 10 quadrats de 0,1m?2 + prélévement 40 5
20|Porz Meur 11/02/2005 97260 2391829 10 quadrats de 0,5m?2 + prélévement 11 4
| 21|Larmor 11/02/2005 97445 2392235 10 quadrats de 0,5m2 3
22|Penn Ar Pont 11/02/2005 {98041 2393291 10 quadrats de 0,5m2 23 3
23|Keraliou 11/02/2005 [101071 2397300 10 quadrats de 0,5m?2 + prélévement 25 4
24|Le Passage 11/02/2005 103007 2398248 estimation visuelle (indice) 0
25|Ecole navale Lanvéoc-Poulmic 25/02/2005 {99881 2385592 estimation visuelle (indice) 3
26|Bois de poulmicl 25/02/2005  [100600 2385426 10 quadrats de 0,5m?2 + prélévement 4
27|Bois de Poulmic 2 25/02/2005 101220 2385431 estimation visuelle (indice) 5
28|Bois de poulmic 3 25/02/2005 102525 2385593 10 quadrats de 0,1m?2 + prélévement 4
29|Lomergat 1 25/02/2005 103565 2386013 estimation visuelle (indice) 43 3
30|Lomergat 2 25/02/2005 103999 2386388 estimation visuelle (indice) 38 4-5
31[Quillien 25/02/2005  [105493 2386544 10 guadrats de 0,1m?2 41 5
32|Entrée Aulne a droite 25/02/2005 [110146 2385683 estimation visuelle (indice) marnage 5
33|Aprés cimetiere bateaux 25/02/2005 109100 2386001 estimation visuelle (indice) marnage 5
34|Droite pont de Térénez 25/02/2005 110459 2383785 estimation visuelle (indice) 3
| 35|Gauche pont de Térénez 25/02/2005 110695 2383945 estimation visuelle (indice) 5
36|Pen Butun 25/02/2005 [111096 2383126 estimation visuelle (indice) 5
37|Pointe des Espagnols 1 28/02/2005 {91281 2393516 10 quadrats de 0,5m? 3
38|Pointe des Espagnols 2 28/02/2005  [91267 2393301 estimation visuelle (indice) 4
39|Penaros 3 28/02/2005 91064 2393032 10 quadrats de 0,5m? 23 3
40|L e Gouerest 4 28/02/2005 90746 2392529 estimation visuelle (indice) 30 3
| 41|Plage Postermen 28/02/2005 {90234 2391685 10 quadrats de 0,5m? 29 3
42|Pont Scorff 28/02/2005 90262 2391207 10 quadrats de 0,5m2 16 3
43|Port Pont Scorff 28/02/2005 {90132 2390772 estimation visuelle (indice)
| 44|Vasiere Quélern 28/02/2005 89363 2389648 Comptage sur surface repérée par positionnement GPS 2
| 45|lle du Renard (lle aux morts) 28/02/2005 {90363 2388398 10 quadrats de 0,1m? + prélevement 36 5
46|Polder 24/02/2005 98651 2397548 estimation visuelle (indice) 0
47[Anse du Roz 09/03/2005  ]106781 2390215 10 quadrats de 0,1m?2 + prélévement 55 3
48|Pointe du Bindy 09/03/2005 |105832 2389304 10 quadrats de 0,1m? 5
49|Moulin Blanc 10/03/2005  [100302 2398787 estimation visuelle (indice) 0
| 50|Minou 25/03/2005  [85165 2393875 Comptage sur surface repérée par positionnement GPS 1
| 51|Lanvéoc est 07/04/2005 197043 2387591 10 quadrats de 0,1m?2 30 5
| 52|Lanvéoc ouest 07/04/2005 195789 2387506 10 quadrats de 0,5m2 42 4
53|Le Fret 07/04/2005 |93112 2386853 10 quadrats de 0,1m? 30 5
54|Aulne 1 08/04/2005 1120232 2379697 estimation visuelle (indice) 1
55[Aulne 2 08/04/2005 1117515 2380801 10 guadrats de 0,1m?2 5
56|Aulne 3 08/04/2005 1115882 2381263 estimation visuelle (indice) 5
57|Aulne 4 08/04/2005 |114226 2381979 10 quadrats de 0,1m? + prélevement 5
58|Elorn 1 12/05/2005 107753 2400438 estimation visuelle (indice) 0
59|Elorn 2 12/05/2005 107305 2400161 estimation visuelle (indice) 4
60|Elorn 3 12/05/2005 106193 2399538 estimation visuelle (indice) 4
61|Elorn 4 12/05/2005 105845 2399633 estimation visuelle (indice) 4
62|Elorn 5 12/05/2005 105135 2399300 estimation visuelle (indice) 4
63|Sud pont Iroise 17/05/2005 [101868 2397824 estimation visuelle (indice) 3
64|Tibidy 3 17/05/2005 112111 2387103 estimation visuelle (indice) 5
65|Pointe de Gluziau 1 17/05/2005 [112539 2387185 estimation visuelle (indice) 20 5
66|Pointe de Gluziau 2 17/05/2005 [112733 2386992 estimation visuelle (indice) 20 5
67|Pointe de Gluziau 3 17/05/2005 113134 2386837 estimation visuelle (indice) 20 5




Largeur Indice
Sites Date Longitude X| Latitude Y Echantillonnage bande en de

métres | densité
| 68/Faou 1 17/05/2005 [113617 2386629 estimation visuelle (indice) 5
| 69/Faou 2 17/05/2005 113935 2386601 estimation visuelle (indice) 5
70|Faou 3 17/05/2005 [114201 2386689 estimation visuelle (indice) 5
| 71|Faou 4 17/05/2005 [114515 2386663 estimation visuelle (indice) 4
| 72|Faou 5 17/05/2005 [115636 2366514 estimation visuelle (indice) 1
| 73|Faou 6 17/05/2005 114402 2386551 estimation visuelle (indice) 5
74|Faou 7 17/05/2005 (114262 2386499 estimation visuelle (indice) 5
| 75|Faou 8 17/05/2005  [114240 2386410 estimation visuelle (indice) 5
76]lle d'Arun 1 17/05/2005 113002 2386252 estimation visuelle (indice) 15 5
77]|lle d'Arun 2 17/05/2005 [112507 2386298 estimation visuelle (indice) 15 5
78|lle d'Arun 3 20/05/2005 (112171 2385915 estimation visuelle (indice) 15 5
79IKernisi 20/05/2005 |99336 2395730 estimation visuelle (indice) 20 2
80|Kerdrein 1 20/05/2005 98532 2394909 estimation visuelle (indice) 20 3
81|Kerdrein 2 20/05/2005 98477 2394578 estimation visuelle (indice) 20 3
82|Nord pont iroise 20/05/2005 101372 2398136 estimation visuelle (indice) 3




ANNEXE 3

Estimation du stock de C. gigas dans le Golfe du Morbihan

Sites et protocole d’échantillonnage






Largeur

Sites Date Longitude X| Latitude Y Echantillonnage ban‘de en Ir&iﬁ:ige
métres

1|lle Tascon 11/01/2006 |219199 2297901 10 guadrats de 0,1m? 90 4

2|Péchit 12/01/2006 219499 2300176 10 quadrats de 0,1m? 24 4

3[Péchit 12/01/2006 219164 2300485 10 quadrats de 0,1m? 20 5

4|Toulindac 13/01/2006 [208433 2301758 5 radiales de 10m? 16 3

5|Toulindac 13/01/2006 _ |208594 2301740 estimation visuelle (indice) 16 2

6|Pointe de Bréhuidic 16/01/2006 [211419 2296035 5 quadrats de 1m? 15 3

7|Pointe de Bréhuidic 16/01/2006  |211681 2295943 estimation visuelle (indice) 0

8|Pointe de 'Ours 16/01/2006 [211886 2296899 5 radiales de 10m? 32 3

9[Pointe du Bil 18/01/2006 218970 2301188 10 quadrats de 0,1m?2 6 4
10| Toulassais 19/01/2006 [205089 2295764 10 quadrats de 0,1m? 33 5
11|Port sable 19/01/2006 _ |205590 2295646 estimation visuelle (indice) 5
12|Port Navalo 19/01/2006 [205447 2296731 estimation visuelle (indice) 5
13| Bilgroix 19/01/2006  |205154 2297468 5 guadrats de 0,1m?2 5
14|Locmiquel 20/01/2006 |204638 2300514 5 radiales de 10m? 7 2
15[Lasné 30/01/2006 219085 2296855 5 quadrats de 0,1m2 35 5
16]lle de la Pointe 30/01/2006 |218788 2296632 estimation visuelle (indice) 43 5
17]lle aux moines-pointe Brouel 01/02/2006 _ |212036 2300279 5 guadrats de 0,1m?2 35 4
18|lle aux moines-pointe Brouel 01/02/2006 211824 2299950 estimation visuelle (indice) 10 4
19]lle aux moines-pointe Brouel 01/02/2006 _ |211290 2300323 estimation visuelle (indice) 30 3
20]|Locmariaquer (pierre plate) 03/02/2006  |202261 2297291 estimation visuelle (indice) 120 5
21]Locmariaquer (pointe Kerpenhir) |03/02/2006 |203196 2296958 5 quadrats de 0,1m? 120 5
22|Locmariaquer (balise rouge) 03/02/2006 _ |204306 2297560 5 guadrats de 0,1m?2 130 5
23|Port anna 10/02/2006 [215693 2303780 5 quadrats de 0,1m? 16 5
24|Port anna 10/02/2006  |215708 2303557 estimation visuelle (indice) 5
25|Port anna 10/02/2006 [215696 2303865 estimation visuelle (indice) 5
26|Port anna 10/02/2006  |215725 2304003 estimation visuelle (indice) 4
27|Port anna 10/02/2006 [215799 2304230 estimation visuelle (indice) 4
28| Pointe Kerpers 13/02/2006  |207732 2297985 10 guadrats de 0,1m? 9 4
29|Pointe Kerpers 13/02/2006 207704 2297989 10 quadrats de 0,1m? 12 4
30| Pointe Kerpers 13/02/2006 _ |207680 2297983 estimation visuelle (indice) 1
31|Pointe Kerpers 13/02/2006 [207850 2297968 estimation visuelle (indice) 4
32|Pointe Kerpers 13/02/2006 _ |207894 2297916 estimation visuelle (indice) 1
33|Pen Castel 13/02/2006  |208427 2296719 5 guadrats de 0,1m?2 4
34]lle aux oiseaux( point de vue) 14/02/2006  |218553 2296023 5 guadrats de 0,1m?2 50 5
35]lle aux oiseaux( point de vue) 14/02/2006 |218629 2296067 estimation visuelle (indice) 15 4
36]lle Trohennec 14/02/2006  |218488 2296247 5 guadrats de 0,1m?2 31 5
37]lle Trohennec 14/02/2006 218409 2296153 10 guadrats de 0,1m? 39 4
38|Roguédas 16/02/2006 214508 2303756 5 guadrats de 0,5m?2 20 3
39|Roguédas 16/02/2006  |214291 2303557 5 guadrats de 0,5m?2 20 3
40|Roguédas 16/02/2006 [214026 2303483 5 quadrats de 0,5m? 20 3
41|St Gildas - Govelin 17/02/2006  |209589 2291428 5 guadrats de 0,1m?2 19 5
42|St Gildas - Govelin 17/02/2006 [209589 2291387 5 quadrats de 0,5m? 10 3
43| St Gildas - Govelin 17/02/2006  |209582 2291343 5 guadrats de 0,1m?2 20 5
44]lle aux moines- Anse du Guip 19/02/2006 209820 2298886 5 quadrats de 0,5m? 16 3
45]lle aux moines- Pointe Brannec 19/02/2006  |209855 2298721 5 guadrats de 0,5m?2 10 3
46]|lle aux moines- Pointe Brannec 19/02/2006 [210202 2298207 5 quadrats de 0,5m? 15 3
47]lle aux moines- Pointe Brannec 19/02/2006  |209920 2298048 5 guadrats de 0,5m?2 11 3
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Pacific oysters, Crassostrea gigas, living at a range of tidal heights, routinely encounter large fluctuations in
temperature. We demonstrate that levels of hear shock proteins (HSP) and other stress proteins
{metallothicneins, MTs) quantified by ELISA, remained similar in gills, mantle and digestive gland berween
oysters inhabiting low and high tidal heights. In contrast, endogenous HSPs and MTs levels in gonad changed
significantly during gametogenesis. In female gonads, the constitutive form of HSP70 and the MTs increased
from immature {or resting ) to mature stages (about more than 3-fold) and decreased alter spawning. In mate
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1. Introduction

The Pacific oyster Crassostrea gigas (Thunberg, 1789) is an
important commercial species and has been successfully introduced
into many parts of the world for aquaculture (Wolif and Reise, 2002},
Qysters reproduced successfully within several years and as a
consequence, wild populations are now found outside the culture
plots. C. giges is a protandnc hermaphrodite species with a sex
determinism more under genetic rather than environmental factors
{Guo et al., 1998). Juveniles usually mature as male and could change
to female later in life (Coe, 1943; Galtsoff. 1964). However, once
gametogenesis has begun, oysters are unable to change sex until after
they have spawned and the gonad is undifferentiated (Guo et al.
1998). The gonad of an oyster is not a discrete organ; rather, it is
comprised of a network of tubules interspersed in connective tissue
and surrounding the digestive gland {Lubet et al., 1976). Different
germ cell developmental stages can occur simultaneously in the
gonad including undifferentiated cells, growing germ cells, and
mature gametes resulting in multiple cohorts of germ cells, each
with synchronous development (Fabioux et al., 2004). Despite this,
reproductive development is relatively synchronized during the year
{Lango-Reynoso et al, 2000). Complex interactions between tem-
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CNRS 6532, Institut Universilaire Européen de la Mer. Université de Breiagne
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perature and food quality and quantity affect gametogenesis of C. gigas
{Chavez-Villalba et al.. 2003). Reproductive development is tempera-
ture dependent in C gigas and occurs typically from February to
September along the western Atlantic coast of France (Berthelin et al.,
2000). Spawning occurs at 3 minimum seawater temperature of
approximately 19 °C (Mann, 1979).

C. gigas inhabits intertidal areas where it is exposed to extreme
physiological conditions during low tides (Newell, 1979). This species
experiences water temperatures ranging from 4-24 °C (Quayle, 1969).
Furthermore, C. gigas body temperatures may exceed ambient air
temperature and regularly approach sublethal thermal limits (43-
44 °C, 1 h) (Clegg et al.. 1998; Helmuth and Hofmann, 2001). One
physiological adaptation to living in a stressful habitat such as the
intertidal zone is the synthesis of molecular chaperones (Feder and
Hofmann, 1999). Molecular chaperones such as heat-shock proteins
{HSPs) act to rescue damaged proteins and prevent them from
aggregating, thereby helping conserve the pool of existing proteins
from irreversible damage (Parsell and Lindquist, 1993; Fink, 1989).
Among HSP families, the most studied proteins are members of the
70-kDa heat shock protein (HSP70) family. [n oysters, (HSP) family is
composed of both environmentally inducible {HSP) and constitutively
expressed (HSC) family members (Clegg et al., 1998) that are encoded
by distinct genes {Gourdon et al., 2000). Three isoforms of HSP70
family proteins were characterized in C. gigas. Two proteins, HSC77
and HSC72, are constitutively expressed, and their level of expression
increases after acute thermal stress. C. gigas can express an inducible
form protein, HSP&9, typically only detectable after acute heat or cold
thermal stress (Clegg et al., 1998; Airaksinen ef al., 2003). In Pacific
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oysters, 2 single sublethal thermal shock is sufficient to cause
significant HSPGY expression and also results in induced thermo-
tolerance for a remarkably prolonged period of up to 2 weeks (Clegg
et al., 1998). In invertebrates, a great deal of plasticity in the threshold
induction temperature for HSPs was observed in gill tissues as a
function of season, tidal height {Roberts et al.. 1997; Halpin et al.
2002; Hamdoun et al., 2003) and spawning (Li et al.. 2007).

Metallothioneins [MTs) are low-molecular weight, cysteine rich
stress proteins. The presence of cysteine in MTs confers substantial
metal binding capabilities. Metallothioneins play a role in the meta-
bolism of the relatively non-toxic essential metals (zinc and copper)
{Dunn, 1987) as well as in the detoxification of toxic metals such as
cadmium {Viarengo and Nott 1993). Three MT genes were identified in
C. gizas and have been shown to be inducible by metallic stress (Tanguy
and Moraga, 2001). During oxidative stress, synthesis of MTs may
increase several-fold (Thornalley and Vasak, 1985) to protect the cells
from cytotoxicity (Aschner et al., 1998) and DNA damage {Cai et al..1995).
Upregulation of MTs was observed also in response to cold stress in a
marine gastropod Littorina littorea (English and Storey, 2003).

The threshold variations and levels of HSPs and MTs are still
unknown at organismal and tissues levels during gameiogenesis,
whereas expression of these proteins are routinely used as water
quality tools of environment. These proteins levels could be also
influenced by different factors like sex, maturation stage or tidal
height, taking separately or together. The aim of the present study is to
improve our knowledge about baseline levels of both HSP70 and MTs
during gametogenesis, in both uncontamined female and male C.
gigas, The expression of soluble HSP70 and MTs was quantified in
several organs of oysters from two different tidal heights in
conjunction with oyster sex and gametogenic stage. Oysters were
chosen from a non-contaminated site in order to measure proteins
levels in relation (o reproductive development and spawning without
the influence of anthropogenic stress.

2. Materials and methods
2.1 Sampling

Adult oysters, C. gigas, were collected from a non-contaminated site
of Brest (Squilfiec, France (48°22°26"N) with mean sea water
temperatures of 9.0 °C in February and 19.3 *C in August. At this site,
oystets were sampled at high and low tidal heights (corresponding 1o
emersion times of 50% and 30%, respectively). Fifteen oysters were
collected monthly in 2005, with two sampling per month during the
gametogenic period {from April to September). For each animal, gills,
mantle and digestive gland were dissected, frozen in liquid nitrogen
and stored at - 80 °C until analyses; a 3-mm cross section of the visceral
mass was also excised for histological examination as described below.

2.2. Histological analysis

A standard section of the visceral mass was taken at the
intersection of the mantle and gonad, fixed in Bouin's fluid for 24 h.

Table 1
Reproductive scale for Crassostrea gigas according to Lthe modified scheme proposed by
Lubert [1959)

Stage Histological description

1] Sexual rest. Indeterminate sex. Rare acini with germinal cefls

| Proliferation of gonia and number of acini.

il Beginning of maturation of sexual cells, Some mature gametes.

th Follicles completely filled of mature gametes (relatively homogeneous size)
v Foliicles containing degenerating gametes, Oocytes often elongated in shape

sometimes breken. Obvious redevelopment indicated by increased numiber
of primary oocyles.
v Rest post-spawning. [ndeterminate sex,

Tissues were dehydrated through an ascending ethanol series and
embedded in paraffin. Deparaffinized S-um-thick sections were
stained according to the trichrome protocol {Gabe, 1968) and
examined under a light microscope to determine sex and gametogenic
activity. Morphological condition of the gonad was classified accord-
ing to the modified scheme proposed by Lubet {1959): stage 0, resting
stage, stage 1. multiplication of gonia. stage [l progression of
gametogenesis, stage A, ripe gonad: stage 11D, reabsorbing stage,
IV post-spawning (Table 1).

2.3. Quantification of HSP70, MTs and eggs by ELISA

Sex and gametogenic stage were identified in all the samples. Five
oysters from each sampling dare, at each tidal height were grouped by
sex and stage. For each category. samples of gills, gonads and digestive
glands were collected, homogenized in protein extraction buffer
(150 mM NaCl, 10 mM NaH;PO4 1 mi phenylmethanesulfonyl
fluoride pB=7.2) and centriluged. Protein concentration was esti-
mated with a D¢ Protein Assay kit (Bio-Rad, Hercules, CA, USA) using
BSA as the standard. Optical density was measured at 620 nm using 2
microplate reader. Microtiter plates were coated with 20 pg well™" of
total proteins and incubated over night at 4 °C. HSP70 and MTs
concentrations were estimated by ELISA using rabbit anti-CgHsc72
and anti-CgMt biotinylated polyclonal antibodies and recombinant
CgHsc72 and CgMt proteins, respectively, as standards. according to
procedures previously described (Boutet et al., 2002, 2003). Because
the gonad tissue develops berween the digestive gland and mantle
during gametogenesis, it was not possible to remove all the gonad
tissue from the digestive gland. Egg protein levels were quantified and
considered as a "contamination” in the digestive gland. Polyclonal
antibodies developed from egg proteins of C. gigas (Kang et al., 2003)
were used on the same samples to estimate the presence of cocytesin
digestive gland samples according to the procedure described by the
authors, To create 2 standard curve, proteins were extracted from
purified oyster eggs and 10-fold serial dilutions and assayed in
triplicate. HSP70, MT and egg proteins were quantified for each
individual from gonad and digestive gland tissue samples. Corrections
were made for HSP70 and MTs levels of the digestive gland using
HSP70 and MTs levels measured in oocytes and percentage of oocytes
in digestive gland.

2.4. Western blotting immunoassay for HSP70 family

Western blots of oysters HSP70 family were prepared according to
Clegg et al. (1998). Briefly, aliquots (10 ug) of each solubilized sample
were resolved in duplicate on a 10% SDS-polyacrylamide gel. To
normalize between blots, an aliquot of & “reference sample™ of heat-
shocked oyster gill was added to the first and last lanes of each gel
{soluble protein obtained by heat shocking four oysters for 1 h at 37 °C
followed by 2 48 h accumulation period at ambient temperature). This
reference was known to contain isoformms HSP72 and HSPG9 of the
HSP70 family. Blotting procedures consisted of transferring proteins
onto nitrocellulose (0.45 um). The blot was blocked with 1% Bovine
Serum Albumin in TTBS (0.05% Tween-20, 500 miM NaCl, 15 mM Tris,
pH 7.5) overnight at 4 °C, followed by two washes in TBS (500 mM
MNaCl, 15 mM Tris, pH 7.5) for 10 min. Blots were cut in the center lane
and two different blots were prepared simultaneously. The left half of
each blot was probed with Affinity BioReagents monoclonal anti-hsp-
70, clone 710 (catalogue number MA3-006, Golden, Colo.), 10
recognize HSC72 and HSP69. The right half of each blot was probed
with rabbit anti-CgHsc72 polyclonal antibodies previously used in the
ELISA assay. Antibody dilutions {1:3000 primary antibody applied for
2 h and 1:1000 secondary antibody applied for 1.5 h) used were
selected to ensure that the quantity of antigen, not antibody, was
limiting. Secondary antibodies consisted of mouse-antihuman I1gG
and goat-antirabbit 1gG. respectively. conjugated to horseradish
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peroxidase {Sigma Chemical Co., St. Louis. Mo.). Labeled proteins were
detected with ECL Westerm blotting reagents (Amersham Corp.,
Arlington Heights, 111.) using Kodak BioMax MR single emulsion film
{Eastman Kodak Co., Rochester, N.Y.). The size of individual protein
bands were estimated by regression against a3 standard curve of
known molecular weight proteins.

2.5, Statistical onalysis

The data obtained were not normally distributed. Differences
between oysters at different tidal heights were tested using U-test of
Mann-wWhitney at each gametogenic stage. Differences between
gametogenic stages for oysters at the same tidal height were identified
using a Kruskal-wWallis ANOVA and 2 sequential Bonferroni correction

of the p-value. All statistical analyses were carried out with Statistica
Software {Staisofi) at a significance level of ex=0.05.

3. Results
3.1. Quantification of HSP7 and MTs by ELISA

HSP70 and MT protein levels measured by ELISA appeared to be
tissue dependant and showed similar patterns at each stage for each
sex (p=0.05). No significant difference in baseline levels was detected
between oysters sampled during the winter (stage ) and the summer
{stage IlI) in mantle, gills and digestive gland tissues. Although, no
difference in gonadal H5Ps and MTs levels was ohserved between
oysters at low and high tidal heights, within each group, differences
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Fig. 1. Quantification of HSP70 in Crassosiree gigas during the spawning cycle in females in dark { 1) and males in grey (2] lor each gametogenesis slage: sex-indeterminale (indicated
by 1) at stage 0, resting stage. stage 1, multiplication of gonia, stage 11, progression of gametogenesis, stage I ripe zonad, stage ¥, restocing stage and stage IV, reabsorbing stage,
Quantification of H5F70 in gills, mantle, gonad and digestive gland. Bars represent the mean of five individuals per sampling point within each gamectogenesis stage; error bars
correspond to standard deviation, Hatched bars and solid bars represent the HSP70 levels at high and low tidal height, respectively. ™ Significant differences at p<0.05 between
oysters at high and low tidal height at the same gametogenesis stages. ° Significant differences a1 p<0.05 afer sequential correciions of Bonlerroni between gonad stages.
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were observed between sex and gametogenic stages (Figs. 1 and 2).
The highest HSP70 levels were obtained from females with ripe gonad
tissue (stage lll; p=0.02) and corresponded to approximately 6% of the
total amount proteins exiracted from gonad tissue. Conversely, the
lowest HSP70 levels were obtained from stage 1 females. Maximum
levels of HSP70 were lower in males than in females {(p=0.04). Levels
of HSP70 mieasured increased in females from stage 0 (rest) to the
stage Il {ripe) and decreased [rom stage IV (restoring stage) (o stage V
{post-spawning). For males, the HSP70 levels increased significantly
from stage 0 until stage Il {growing) and decreased from stage 111 to the
stage V (Fig. 1). A similar pattern was observed for MTs levels in both
males and females (Fig. 2}. The highest MTs levels were obtained in
females, in the ripe gonad (stage lII) corresponding (o 0.7% of the total
amount proteins.
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HSP and MT levels were similar between oysters from low and high
intertidal heights (p=0.05). In gills and digestive gland. few significant
differences were observed between oysters groups within the same
stage of gametogenesis. HSP levels were slightly but significantly
higher in gills from male oysters at stage lll sampled from the low tidal
level than those from high tidal height (p<0.026). Digestive gland MTs
levels were significantly higher in oysters at low than at high tidal
height for the stage Vin gills, 1V in females and Il in males {p<0.028,
p=0.047, p=0.021, respectively).

3.2, Identification of HSP?1 isoforms guantified by ELISA

The isoforms of HSP70 family measured by ELISA were identified
by western blot as HSC72 in comparison with the reference sample
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Fig. 2. Quantification of MTs in Crassostrea gigas during the spawning cycle in females indark (1) and males in grey (2] for each gametogenesis stage: sex-indeterminate (indicated by 1)
at stage 0, resting stage, stage |, multiplication of gonia, stage 1. progression of gametogenesis, stage lll, ripe conad; stage V, restoring stage and stage IV, reabsorbing stage,
Quantification of MTs in gills, mantle, gonad and digestive gland. Bars represent the mean of five individuals per sampling point within each gametogenesis stage; error bars
correspond to standard deviation. Hatched bars and solid bars represent the MTs levels at high and low hidal height, respectively, * Significant differences at p< 0,05 between oyster at
high and low tidal height a1 the same gametogenesis stages. * Significant differences at p<0.05 after sequential corrections of Bonlerroni between gonad stages.
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Fig. 3. Heat shack protein expression in oyster tissues at varying reproductive stages
using polyclonal rabbit anti-CgHsc72 antibody (A)and a commercial monoclonal mouse
anti-HSP70 {B). Lanes 1 and 2 contain digestive gland tssue in oysters with a resting
gonad and mature female gonad. respectively, Lane 3 represents gonadal lissue from the
same oyster in Lane 2. Lane 4 represents control (gill tissue] of a 37 °C heat-shocked
oyster, Molecular mass is shown on Lhe ight,

that contained HSC72 and HSP69. The constitutive form HSC72 was
identified in gonadal, gills and digestive gland at stages 0 and 111 for
each oysters group (Fig. 3).

4. Discussion
4.1. Expression patierns of HSP70 and MTs in gonads during gametogenesis

In the present study, the observation of significant differences in
levels of HSPs and MTs in gonads of C. giges tissues during
gametogenesis suggests an important role for these stress proteins
during repreduction. Interestingly, similar HSP7D and MTs pattern
were observed in association with a significant increase of protein
levels during maturation of this tissue. In males, HSPs and MT levels
increased with development of the gonia with a maxima in
developing but not ripe stages. In females, levels continued to increase
until maturation of oocytes, which are naturally arrested at the first
division of meiosis, and decreased precipitously afier spawning. When
maximally ripe, the gonad is almost entirely compeosed of oocytes at
more than 90% (Lubet, 1959) suggesting the presence of HSP70 and MT
in oocytes as opposed to other gonad associated tissue (e.g. gonad
epithelium that is a larger component of immature gonad). Maturing
oocytes contained 41% of total proteins (Kang et al., 2003), and of
these, cognate HSP70 and MTs levels represented 6% and 0.7%,
respectively. The essential role of constitutive HSP7D molecular
chaperone has been previously determined for sea urchin oocytes
{Geracietal., 2003) and mice spermartozoids meiosis (Eddy, 1998). The
high levels of MTs and HSP72 in female and male genads detected in
this study suggest a role for MTs during meioses.

High HSP72 and MTs levels in oyster cocyies also suggest a
protective role in mitosis in embryo-larval stages ai first stages of cell
division. MTs have been previously shown to be localized in the
nucleus of oyster cocytes (Moraga et al., 2001 and in oyster embryos
{Ringwood and Brouwer, 1995). Cell division is a key element in the
development of embryos and also some diseases such as various
cancers. MTs play a significant role in processes of cellular protection
from actions of harmful agents {metats, free radicals, etc.) and in
mechanisms which control growth, differentiation and proliferation
of human cells (Dziegiel, 2004), for review) explaining their nuclear
vs. cytoplasmic localization In addition, the essential role of
constitutive HSP70 molecular chaperone has been also previously
determined for mitosis during early embryo cleavage of undiffer-
entiated cells (Sconzo et al., 1999).

High levels of MTs in cocytes could increase the chance of larval
survival in a variable environment. Early embryo-larval stages of
bivalve mollusks have been shown to be highly sensitive (o
micropollutants, particularly to metals {Calabrese et al., 1977; Martin
et al., 1981). The importance of MTs in ameliorating metal toxicity in
bivalves has been well demonstrated in adults {Roesijadi, 1992) and
also in embryo-larval stages of mollusks (Roesijadi et al., 1996). MT
induction in larvae of C. gigas exposed to metal contamination occurs
only when gametes are obfained from parents at maximum sexual
maturity (Damiens et al, 2006); e.g. when gametes reach maximal
size). Induction of HSP70 in American horseshoe crab, Limus

polyphemus L, larvae occurs a few hours after heat shock and is
correlated to high larvae survival: however, this stress protein was not
similarly induced in embryos {Botton et al, 2008). {Anderson and
Nusslein-Volhard, 1984) showed that during the oogenesis, maternal
mRNA and proteins are transported from follicle cells into the oocytes
and affect embryo development. In this study, high levels proteins in
oocytes suggest that HSP70 and MTs levels in embryos are provided
via maternal transmission. The high baseline of these proteins in
C. gigas oocytes may be an effective strategy to respond to environ-
mental stress encountered by benthic, negatively buoyant embryos
and pelagic larvae of these intertidal organisms.

4.2. Seasonal and intertidal variations of stress proteins in mantle, gills
and digestive gland

Contrary to observations in gonads, no significant differences were
measured in HSPs and MTs levels during gametogenesis of C. gigas in
gills, mantle and digestive gland over the course of the year examined.
However, stress protein levels have been shown fo be differentially
expressed among these tissues in response to various stressors (David
et al.,, 2005) and references therein). Sessile intertidal invertebrates
are of particular interest, because they are often exposed to extreme
environmental fluctuations, including seasonal and tidal cyclic
temperature changes during periods of emersion and immersion
{Helmuth, 1999). Physiclogical stressors such as hypoxia and desicca-
tion may contribute to the influence of temperature on HSPs induction
{Feder and Hofmann, 1999). HSP70 levels are often studied using gill
or digestive gland tissue [0 examine responses to stress with higher
levels found in the digestive gland than in the gills {David et al., 2005).
Bivalve HSPs or MTs expression in response to seasonal thermal
changes were followed over the course of the year in several bivalves
{English and Storey, 2003; Hamdoun et al., 20032). For example, H5Ps
levels in gills mussels showed higher HSP70 levels in summer than in
winter (Hofmann and Somere, 1995; Chapple et al., 1998), Seasonal
HSPs levels varied also with tidal height of mussels in the rocky
intertidal zone, corresponding to different environmental stress
{Helmuth and Hofmann, 2001). C. gigas higher HSP72 levels were
measured in winter than in summer in gills of cultured individuals and
were also positively correlated to tidal height {(Hamdoun er al., 2003).
Contrary to this study, we ohserved few dilferences in stress proteins
expression between individuals at high than at low tidal heights. Tidal
height did not strongly influence HSPs or MTs levels in wild oysters. It
is important to consider that physiological and biological factors in
response (o culture practices, such as hypoxia, high density of
pathogens and proximity to sediment, are typically strong stressors
{Soletchnik et al, 2005; Burge et al., 2007) and could induce HSPs
(David et al., 2005; Encomio and Chu, 2005). In contrast, the absence
of strong variaton in the baseline levels of MTs and constitutive
HSP70 during the year and at two different tidal heights in our study
could suggest an absence of strong stress during the 2005 year in wild
oyster's populations or perhaps reflecting differences between culture
and wild oysters due to culture practices.

Finally, high levels of MTs and constitutive HPS70 were only
correlated with the presence of gametes suggesting a protective role
for progeny. lts important to remember that oyster spawning in
summer is triggered by elevated temperature and is associated with
the expenditure of energy (Berthelin et al., 2000; Mac et al,, 2006).
H5P69 can be induced after a heat shock in gills of adult oysters before
spawning and has been correlated to an increase of thermotolerance
before but not after spawning (Li et al., 2007). The energy expended
during gametogenesis appears to compromise their thermotolerance,
leaving oysters easily subjected to montality if stress occurs in post-
spawning. In contrast, high HSP70 and MTs levels in oyster oocytes
could increase the potential for larval survival and, consequently, of
this species by protecting the early embryo-larval stages from stress
{Hamdoun and Epel, 2007). Despite the energetic demand of stress
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protein production, high levels of HSPs and MTs in oocytes likely
increase the ability of developing embryos and larvae to survive in
stressful environments, and therefore would constitute a strong
adaptation strategy for this species.
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Résumé

L’ huitre creuse du Pacifiqu€rassostrea gigas a été introduite en France a la fin des
années 60 pour remplacer 'huitre portugai€eassostrea angulata, décimée par des
maladies. Ce n’est cependant qu’'a partir des années 90 que des populations sauvages se sont
établies sur les estrans bretons. La premiéere partie de cette étude a permis de montrer, qu'a
I'exception de la zone nord-Finistere et des baies de Douarnenez et Audierne, I'ensemble des
cbtes bretonnes est actuellement colonisépaigas. Des stocks de 10 000 et 6 420 tonnes
ont été recensés en Rade de Brest et dans le Golfe du Morbihan. La seconde partie de cette
étude a permis de préciser les facteurs déterminant la dynamique du processus iasif de
gigas. La responsabilité du changement climatique dans |'établissemeft dagas en
Bretagne a ainsi été confirmée. Aucun recrutemer@.dggas n'a été observé dans la zone
subtidale, réfutant ainsi les accusations d’exclusion de I'huitre @atega edulis. Enfin,
limpact de I'épisode de mortalité estivale massive des huitres cultivées pendant I'été 2008 a
ete tres faible dans les populations sauvages. L’analyse des conséquences écologiques de la
prolifération deC. gigas sur les estrans bretons a été réalisée dans la derniere partie de cette
étude. L'impact deC. gigas sur la communauté est net lorsque la colonisation s’intensifie et
gue de véritables récifs se forment, augmentant alors I'abondance et la diversité de la
macrofaune. Les mesures de la production annuelle de carbone de la communauté intertidale
rocheuse ont montré gu’elle est multipliée par plus de 20, loSquigas colonise le substrat
en forte densité, atteignant 761,77 g C ani".

Mots clés: Huitre creuse, Crassostrea gigagspece invasive, réchauffement climatique, récif
d’huitres, reproduction, métabolisme, Bretagne, SIG.

Abstract

The Pacific oyster,Crassostrea gigas, was introduced in France at the end of the
sixties to replace the Portuguese oysBeassostrea angulata, decimated by disease. But only
since the nineties that wild populations established on Brittany’s shores. The first part of this
study shows all Brittany coasts now to be colonizedCbgigas. Stocks of wild oysters are
estimated at 10 000 and 6 420 tons in the Bay of Brest, and the Morbihan Bay, respectively.
The second part of this study concerns factors determi@ingigas invasive process
dynamics. The responsibility of climate change in the establishm&htgpdas in Brittany is
confirmed. Results also highlight th@t gigas does not recruit in the subtidal zone, which
refutes accusations of European oyster, Ostrea edulis, exclusion. Finally, monitoring of the
summer 2008 massive mortalities reveals that wild populations were little impacted. Analysis
of ecological consequences ©f gigas invasion on Brittany shores is done in the last part of
this study. Impacts on communities become marked when colonization intensifies with the
creation of oyster reefs, which increase macrofaunal abundance and diversity. Studies on
respiration and calcification processes show that total annual carbon production of rocky
intertidal communities is increased twenty fold, reaching 761,77 g°G/eai* when high
densty populations of C.gigagstablish (nearly 700 ind.

Keywords Pacific oyster, Crassostrea gigasinvasive species, global warming, oyster reef,
reproduction, metabolism, Brittany, GIS.
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