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Prologue : le systeme ostréicole

“Mon arriére grand-pére cultivait la plate, mon grand-pére cultivait la
portugaise, moi j’ai cultivé la japonaise, qu’est-ce que va cultiver mon fils ?”

Un ostréiculteur du bassin de Marennes-Oléron

Qu’est ce que le systeme ostréicole ?

"OSTREICULTURE PRESENTE le double défi d’étre un monde a la fois fermé et com-
L plexe. C’est pour cela qu’il m’a semblé nécessaire de présenter en premier lieu le
systeme dans lequel s’inseérent ces travaux de recherche dans toute sa diversité et sous les
différents angles de vue que fournissent plusieurs champs disciplinaires. En faisant cela,
j’emprunte une voie déja explorée d’un point de vue théorique par la théorie des systemes
de Le Moigne (1994) et le précédent créé par la publication de “Systéme halieutique”
(Rey et al., 1997) pour le monde de la péche.

La systémique ou théorie des systémes (Le Gallou et Bouchon-Meunier, 1992; Le
Moigne, 1994) est une approche permettant de synthétiser ’ensemble des forces en ac-
tion dans un systéme. Le systéme est défini comme un objet ayant (1) une forme stable
(sa structure) (2) auquel est associé une activité qui (3) s’insére dans un environ-
nement (4) pour une finalité et (5) soumis a une évolution. Par cette division en
cinq compartiments, cette description vise a l’exhaustivité de 1’étude de 'objet dans
un cadre multidisciplinaire. Cette démarche est donc appliquée ici a 'ostréiculture en
France pour brosser un portrait pertinent du monde ostréicole pour lequel est réalisée
cette these. Cette démarche semble d’autant plus souhaitable que la profession traverse
une période de crise qui rend I'avenir de 'ostréiculture incertain et les choix difficiles a
faire, de I'aveu-méme d’un grand nombre de professionnels.

Dans le cas présent, le systéeme étudié est donc l'ostréiculture francaise (Fig. 2). Il
s’agit d’une profession qui utilise des méthodes variées, avec une spécialisation forte des
différents bassins ostréicoles. L’ostréiculture, peut-étre encore plus que les activités d’éle-
vage plus traditionnelles, est fortement dépendante de son environnement, de la qualité

9
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FIGURE 2 — Application conceptuelle de la théorie systémique au systeme ostréicole.

des eaux cotieres, des autres especes qui s’y développent ainsi que des pathogeénes qui
y apparaissent et des pressions climatiques croissantes. L’activité économique associée a
lostréiculture est soumise, quant a elle, aux lois du marché et a une réglementation qui
peut étre pergcue comme contraignante. La diversité de ’ostréiculture se retrouve dans les
finalités qui caractérisent ce métier, entre des objectifs de production et des objectifs de
maintien d’un produit de qualité, associées a une forte valeur patrimoniale. Enfin, 1’his-
toire de 'ostréiculture montre I'image d’une profession qui, malgré de multiples crises et
évolutions, reste particulierement innovante et dynamique.

i La structure du systeme : la spécialisation des bassins
ostréicoles

En France, la culture des huitres creuses prend de nos jours de multiples formes (Fig.
3). La méthode dominante est la culture en poches sur des tables en fer (Fig. 3, B).
Ce type de culture a progressivement remplacé I’ancienne culture a plat, figure 3 A, ou
les huitres étaient déposées & méme le sol. Elle est maintenant majoritaire dans tous
les bassins de production, & l’exception de la Méditerranée. La culture en eau profonde
s’effectue principalement dans la baie de Quiberon, dans des zones qui ne découvrent
jamais (Fig. 3, D). Les huitres sont alors ramassées a la drague. En Méditerranée, les
huitres sont cultivées en suspendu sous forme de cordées, c¢’est-a-dire collées sur des filins
qui descendent jusqu’a I'eau & partir de structures fixes, les tables (Fig. 3, C).

Depuis quelques années, de nouvelles méthodes de cultures sont apparues en sus-
pendu, avec 'emploi des filieres. Des structures variées sont alors suspendues a des
filieres maintenues en surface par des bouées. Mille et Blachier (2009) ont dressé un pa-
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norama complet de I’émergence de cette méthode sur la facade atlantique qui permet des
rendements importants avec de faibles mortalités mais nécessite d’importants investis-
sements. Cette méthode est particulierement utilisée pour effectuer du prégrossissement
de naissain.

L’ostréiculture présente donc des spécificités locales importantes en rapport avec les
particularités de 'environnement. C’est ainsi que les bassins de productions ostréicoles
se sont peu & peu spécialisés. De maniére schématique, & Arcachon et Marennes-Oléron
revient le captage, en Bretagne et en Normandie s’effectue le demi-élevage, tandis que la
Méditerranée est tournée vers une production écoulée sur les marchés locaux. Au fil du
temps, le bassin de Marennes-Oléron a réussi a conserver son statut de premier bassin
affineur et expéditeur d’huitres. Cette spécialisation des bassins de production a abouti
a une augmentation importante des transferts d’huitres en France, voire méme avec les
pays proches comme !'Irlande, 'Espagne, le Portugal, le Maroc ou la Tunisie (Girard
et al., 2005).

ii L’environnement du systeme : ’estran comme habitat

Comme le montre la variété des modes de cultures, ’environnement constitue une
contrainte forte pour lostréiculture. Cette contrainte est si forte que Legué Dupont
(2004, p. 251), avec une vision anthropologique, remarque que c’est a la fois le rythme de
travail et ’occupation de I’espace de 'ostréiculteur qui est contraint par I’environnement.
Cette auteure note ainsi que “Au fil des huitres — plates, portugaises, japonaises — il m’est
apparu que le systéme économique global et la situation environnementale affectaient en
profondeur le comportement des exploitants, tant au début qu’a la fin de la chaine.”

L’ostréiculteur doit en effet composer avec un grand nombre de facteurs qui menacent
ou génent la culture des huitres tout au long de I’élevage. Que ce soit avec des prédateurs,
comme les bigorneaux perceurs ou les étoiles de mer, ou que ce soit avec des compéti-
teurs, comme le naissain de moule dans le bassin de Marennes-Oléron, 'ostréiculteur
doit sans cesse adapter son activité aux contraintes du milieu. Pour cela, il dispose de
moyens de lutte limités qui passent souvent par un changement des méthodes de travail :
tables surélevées pour contrer les bigorneaux perceurs, déplacement des huitres pour la
nuisance du naissain de moule. A cela s’ajoutent des problémes qui concernent 1’écosys-
téme tout entier comme les efflorescences de phytoplancton toxique, les malaigues ! en
Méditerranée, ’envahissement des parcs par la vase ou les pollutions diverses. La encore,
les moyens techniques restent limités, mise en place de laveurs pour empécher la vase
de sédimenter, voire inexistants ou trés couteux, comme dans le cas du phytoplancton
toxique ou des malaigues.

1. Les malaigues sont le nom donné aux anoxies des eaux en période chaude et calme en Méditerranée.



III. I’ACTIVITE DU SYSTEME : LA CRISE DES PRIX 13

Sy
[—py
[Py
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Malgré tout cela, I'ostréiculture est une activité qui perdure depuis plus d’un siecle
sur les cotes francaises et constitue un secteur d’activité important en France : comparée
a la péche fraiche, la production atteint 35% en tonnage et 25% en valeur en 2007 selon
FranceAgriMer ? (Fig. 4). L’ostréiculture représente environ la moitié de I'aquaculture
frangaise, en tonnage comme en valeur. Cette activité occupait en 2006 un peu plus de 19
000 personnes en France, selon la DPMA 3, réparties dans de nombreux sites ostréicoles
sur les cotes francaises.

325951
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FIGURE 4 — Poids de l'ostréiculture en tonnage et valeur en 2007 au sein de ’aquaculture
et de la conchyliculture et comparaison avec d’autres secteurs (Source FranceAgriMer).

Avant que ne survienne, a partir de 2007, la nouvelle épizootie sur I’huitre creuse, les
problemes de l'ostréiculture tournaient plutot autour du prix de vente & la production
de l'huitre (Fig. 5). En effet, si, selon 'INSEE, le prix de vente au détail a augmenté plus
vite que I'Indice des Prix a la Consommation, le prix de vente a la production reste lui
plutét stable avec de larges fluctuations. Avant 2009, les huitres s’écoulaient alors plutot
mal sur le marché (Le Gall, 2008) et I'heure était plutdt a parler de surproduction (Mille
et Blachier, 2009, p. 82).

iv Les finalités du systéme : entre production et tradition

Ces hommes et femmes installés sur tout le littoral francais produisent donc, chaque
année, prés de 130 000 tonnes?, ce qui permet d’alimenter la consommation francaise.
La création de valeur qui résulte de cette production leur assure un revenu a l'année
dans des bassins d’emplois souvent saisonniers. Pourtant, 1’ostréiculture ne peut pas

2. Etablissement national des produits de ’agriculture et de la mer : http://www.ofimer.fr

3. Direction des Péches Maritimes et de I’Aquaculture du ministére de I'agriculture et de la péche :
http://agreste.agriculture.gouv.fr/

4. La différence entre ce chiffre de production qui provient du Comité National de la Conchyliculture
et le chiffre du paragraphe précédent provient de différences de méthode d’évaluation.
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FIGURE 5 — Evolution du prix de 'huitre a la production et a la vente comparée avec
I’évolution de 'indice des prix a la consommation de 'INSEE.

se résumer a une simple production comptable. Dans les bassins ou elle est implantée
depuis de nombreuses années, elle est le véhicule d’un savoir-faire et d’'un art de vivre
particuliers qui lui donnent une valeur patrimoniale importante, comme l’illustre la mise
en valeur touristique des cabanes ostréicoles dans certains bassins, la création de la “Cité
de T’huitre” a Marennes ou la route de I’huitre en baie de Bourgneuf. C’est le territoire
lui-méme qui a été fagonné par cette activité au travers, par exemple, de la préservation
des marais ou de 'utilisation du DPM . Pour beaucoup d’ostréiculteurs, leur métier est
bien plus qu’un gagne-pain, leurs discours rejoignent alors ceux des vignerons : ils élevent
leurs huitres dans le respect d’une tradition afin d’obtenir la meilleure qualité possible.

De nombreux auteurs, parfois anciens, ont remarqué cette dichotomie entre une os-
tréiculture traditionnelle attachée aux modeles de production ancestraux et une ostréi-
culture moderne, plus innovante. Mais cet axe de représentation de 'ostréiculture ne
peut pas se résumer a une vulgaire bataille des Modernes et des Anciens. Des 1989, dans
le bassin de Thau, Garrabe et al. (1988) remarquent que les entreprises se différencient
principalement par leur taille et par leur envie d’investir, variables elles-mémes liées a
I’age de l'exploitant ou & son degré d’information. Une autre étude (Morin, 2000) sou-
ligne que cette modernité est vue par certains ostréiculteurs comme une nécessité, pour
ne pas disparaitre.

Ces différences se traduisent aussi au niveau des stratégies des entreprises pour cer-
taines activités comme le captage. Ainsi, Toulhoat (2008) décrit une approche tradition-
nelle du captage naturel associé au détroquage  face & une approche plus productiviste,

5. Domaine Publique Maritime
6. Le détroquage ou démanchage consiste a séparer les huitres les unes des autres.
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ou le captage naturel est vu comme un simple complément a 'utilisation du naissain
d’écloseries, sans détroquage et avec un cycle de production le plus court possible. Besse
(2008) montre, quant a lui, que deux grandes stratégies émergent a travers les straté-
gies de diversification des entreprises ostréicoles bretonnes : une logique de production
qui amene a une diversification du secteur, chaque entreprise se spécialisant dans une
partie du cycle de production ou une logique de promotion de la qualité et du terroir.
Cette démarche g’illustre par exemple par le développement de labels commerciaux (la-
bel rouge, Indication Géographique Protégée, ...). La diversification concerne alors les
activités de 'entreprise ostréicole elle-méme. Les entreprises dites “traditionnelles” se-
raient donc moins enclines & investir pour augmenter leur productivité mais préféreraient
mieux valoriser leur production.

A cette fracture entre deux visions de l'ostréiculture se superpose une fracture entre
la base de la profession et ses représentants (Lavallée, 1998). D’apres Besse (2008), cette
seconde rupture empéche I’émergence d’un projet commun a ’ensemble de la profession,
cet auteur appel cela “I'incertitude sociétale”.

v L’évolution du systéeme : une nouvelle crise ostréicole

Ces dernieres années, le paysage conchylicole francais s’est fortement complexifié avec
I’apparition de nombreuses pratiques et techniques. En ce sens, 1’essor des écloseries est
un phénomene marquant de ces derniéres années. Le savoir-faire des écloseries ne date
pas d’hier puisque deés 1972, la SATMAR 7 produisait du naissain en milieu controlé.
Pourtant la part d’alimentation des écloseries au sein de la production nationale est
longtemps restée marginale. C’est véritablement avec le développement de la culture des
huitres triploides que la part de naissain en provenance d’écloseries a augmenté (Buestel
et al., 2009).

En parallele, a partir des années 2000, les machines se sont progressivement généra-
lisées dans les cabanes ostréicoles. Si les grues en tout genre étaient déja présentes dans
les établissements, les chaines de triages et plus récemment les calibreuses automatiques,
couplées a I’émergence de techniques permettant la production d’huitres “une a une”
(coupelles, naissain d’écloserie), ont progressivement permis de supprimer dans certains
établissements la phase du détroquage. Il s’agit la d’une tres forte augmentation de la
productivité, c’est-a-dire de la quantité d’huitres produites par ostréiculteur. Pour élever
ce surplus d’huitres, de nouvelles zones de production ont aussi été exploitées comme les
filieres (Mille et Blachier, 2009) ou de nouvelles concessions en Bretagne. D’une maniere
générale nous avons assisté a une diversification verticale du secteur, les entreprises se
spécialisant dans une phase particuliere du cycle de production, naisseur, nurseur ou
éleveur (Besse, 2008).

Sur le plus long terme, on retrouve également dans I’évolution de la production, les
grandes crises qui ont marqué l'ostréiculture. En 1920, c’est la premiere crise, avec ’ap-
parition de fortes mortalités sur I'huitre plate (Dollfus, 1921). En 1966, des 1ésions sont

7. Société Atlantique de Mariculture
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constatées sur les branchies des huitres portugaises (Alderman et Gras, 1969; Marteil,
1969; Comps, 1970a), c’est le début de la maladie des branchies. Une seconde patho-
logie va apparaitre pendant 1'été de 1970 (Comps et Gras, 1973; Comps et al., 1976),
qui, en quelques années, va complétement décimer les élevages d’huitres portugaises. A
partir de 1971, des huitres japonaises, Crassostrea gigas, en provenance du Japon et de
Colombie Britannique sont importées, c’est le début de I'opération “RESUR”® (Maurin
et Le Dantec, 1979; Grizel et Héral, 1991). En paralléle, a partir de ’été 1968, la plate
est aussi touchée par une épizootie, la marteillose (Comps, 1970b; Grizel et Tige, 1973;
Grizel et al., 1974). La bonamiose suivra quelques années plus tard, réduisant fortement
la production de cette espece.

Début de la Naufrage du . Début de deux 5 années sans Mortalités
maitrise du morlaisien : début de 4 .Prerr.nere nouvelles épizooties captage a importantes de
) | épizootie sur la sur la plate : Arcachon juvéniles sur
captage I'introduction de la plate 'p : toute |a France
(Coste et De Bon) portugaise MBartelllc?se €t Eradication de la
onamiose ;
Misg au point de la portulga.lse par Dépdt du brevet
tujle chaulée par une épizootie frangais sur les
Michelet huitres triploides
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FIGURE 6 — Principaux éveénements marquants de l'ostréiculture francaise et évolution
de la production ostréicole francaise depuis 1900 pour les trois especes d’huitres cultivées
en France. Ces chiffres sont repris de Buestel et al. (2009); Goulletquer et Héral (1997).

En regardant sur le long terme 1’évolution de la production conchylicole francaise,
on s’apercoit donc que celle-ci semble régulée par I’émergence de nouveaux pathogenes.
C’est le cas pour l'effondrement de la production de I'huitre plate, la fin de la culture de
I’huitre portugaise en France au cours des années 70 et la premiére baisse de production

8. Pour une description de cette opération, voir le site : http://perso.orange.fr/forum17/index.htm
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de I’huitre plate au début des années 20. Ces émergences de pathogenes sont favorisées
par les fortes densités, les transferts et les introductions d’especes qui caractérisent les
systemes aquacoles (Murray et Peeler, 2005) et le risque d’émergence de telles maladies
est particulierement élevé dans les filieres avec de nombreux déplacements de cheptels
et avec restriction de transfert uniquement lors d’épisodes infectieux avérés (Mortensen
et al., 2006), comme c’est le cas de la filiere ostréicole frangaise.

En ce sens, des mortalités apparues a partir de 2007 constituent un nouvel épisode
dans cette histoire épidémique déja mouvementée. C’est en effet, en 2007, que des mor-
talités massives de juvéniles ont été constatées dans les étangs de Thau, d’'Ingril et de
Leucate (Anonyme, 2007) ainsi que sur les filieres du pertuis Breton (Couzinou, 2008).
Mais c’est véritablement en 2008 que le phénomene apparait dans toute son ampleur.
Les ostréiculteurs sont particulierement frappés par 'importance des taux de mortalité,
la rapidité et la quasi-simultanéité du phénomene sur les cotes francaises, au point que
la presse fasse écho au phénomene en titrant : “Mortalités, 1’ostréiculture sous le choc”?.
Le méme phénomene, quoique de maniere moins simultanée, eut lieu les deux années
qui suivirent, en 2009 et 2010. Les mortalités furent alors bien supérieures a la normale,
touchant fortement tous les juvéniles dans tous les bassins de production.

Tres vite, une cause uniquement environnementale est écartée au vu des caracté-
ristiques d’émergence du phénomene (Anonyme, 2008) et des différences climatiques
marquées sur la période 2008 a 2010. La piste infectieuse est alors privilégiée, avec 1’hy-
pothese de 1’émergence, a nouveau, d’'un pathogene (Cochennec-Laureau et al., 2010).
En 2010, la piste infectieuse s’oriente vers un variant de I’herpes virus de I’huitre, le
variant microvar, avec une action encore mal comprise de certaines souches de bactéries
du genre vibrio.

Conclusion

Le panorama de l'ostréiculture francaise dressé ici a de quoi laisser pessimiste : la
filiere apparait comme fortement sectorisée par bassin, sous la dépendance d’un environ-
nement qui impose de nombreuses contraintes, avec un marché économique difficilement
lisible sur le long terme, de fortes fractures au sein des professionnels et surtout un pro-
bleme majeur de surmortalité sur les juvéniles. Pourtant les ostréiculteurs ne baissent
pas les bras, et la profession a toujours fait preuve lors des crises précédentes, d’une
grande vitalité pour les nouveaux départs. Une chose est siire cependant, 1'ostréiculture
se trouve a la croisée des chemins pour un futur qui doit étre pensé collectivement, avec
le soutien de 1'Etat.

Lorsque le sujet de cette these a été élaboré, le probleme des mortalités exception-
nelles n’était pas encore survenu. Le temps de la recherche n’est bien souvent pas le
méme que le temps des professionnels mais nous verrons que le sujet qui est abordé dans
cette these, l'origine de la variabilité du captage, résonne tout de méme avec la problé-
matique d’approvisionnement en juvéniles qui est au coeur des préoccupations actuelles
de chaque professionnel.

9. Cultures Marines n°219, septembre 2008






Introduction

I De la variabilité du captage

A MAITRISE DU CAPTAGE et donc de I’approvisionnement en juvéniles est un des élé-

ments fondateurs de 'ostréiculture. C’est en effet avec les voyages de Coste (1855)

que la technique du captage fut répandue en France, ce qui, avec l'octroi des premieres

concessions conchylicoles sur le domaine public maritime (Levasseur, 2008), langa 1’os-
tréiculture moderne, grace a la maitrise de ’ensemble du cycle de production.

Depuis cette époque, les techniques de captage ont évolué mais le principe est resté
le méme : il s’agit de proposer en été une surface de fixation aux larves d’huitres qui
apparaissent et se développent a cette période. Beaucoup de supports différents ont été
utilisés au cours du temps. Cela va des collecteurs en bois, piqués dans la vase, utilisés
jusqu’en 1961 (Dupain, 1932; Toulhoat, 2008, p.40) aux pieux d’ardoises, aux cordées de
coquilles d’huitres, aux barres de fer ou a la tuile chaulée en passant par les collecteurs
plus récents en plastique comme les tubes, les coupelles ou les plénos'?. On assiste
maintenant a la mécanisation du détroquage de ces supports modernes.

Malgré cette variété de supports, le captage reste une activité difficile qui demande
de concilier des contraintes techniques variées avec des contraintes environnementales et
bioclimatiques inhérentes & la reproduction de I'huitre creuse (Toulhoat, 2008, p. 101).
Pour le professionnel, les contraintes techniques consistent a utiliser le collecteur adapté
aux parcs qu’il détient, aux techniques d’élevage qu’il utilise pour son naissain, voire a
la demande du marché, s’il s’agit d’un naisseur.

Le second type de contraintes qui pesent sur l'activité de captage provient de la
variabilité de la reproduction de ’huitre elle-méme. Cette variabilité a pour effet principal
d’impacter le nombre de naissains récoltés par support. La géne pour les professionnels
peut étre causée soit par une trop faible abondance de naissain, soit par une surdensité,
qui augmente le travail a fournir pour obtenir des huitres une a une. Les observations
d’absence de captage sont parfois anciennes et s’égrénent sur de multiples années. Ainsi,

10. Les plénos sont des collecteurs plastiques carrés avec des lamelles verticales disposées en diagonale.
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en 1934 et 1935, Ranson (1936) fait état de ’absence de naissain dans le bassin de
Marennes-Oléron. Il y eut aussi une absence de captage de 1977 a 1981 dans le bassin
d’Arcachon & cause d'une pollution au TBT ™! (His et Robert, 1985) et les années 1981
et 1988 a Marennes-Oléron (Berthomé et al., 1982; Héral et al., 1989).

Plus récemment, le bassin d’Arcachon a subi de nombreuses années a captage tres
faible, avec moins de 100 naissains par tuile. Sur ce type de collecteur, les professionnels
estiment que le captage est insuffisant si moins de 100 naissains sont fixés par tuile.
A contrario, avec plus de 10 000 naissains par tuile, le captage est considéré comme
pléthorique et pose aussi probleme. La figure 7 montre la forte variabilité du captage
observée & Arcachon depuis une dizaine d’années. Des années a tres faible captage comme
1998, 2002, 2005 et 2007 alternent en effet avec des années de captage pléthorique comme
2003 ou 2006. Par comparaison, le captage observé en Charente présente une variabilité
beaucoup plus faible, avec aucune année de captage insuffisant et seulement une année,
2008, de captage excessivement abondant.

100000

M Arcachon

B sud Charente

10000

1000 -

Naissains par tuile (log,)
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10 +
1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010

FIGURE 7 — Variabilité comparée du captage aux Longées (sud de La Charente) et a
Arcachon sur équivalent tuile. Les données des Longées correspondent & des quantités
initialement comptées sur tubes par le Centre Régional d’Expérimentation et d’Appli-
cation Aquacole (CREAA) et transformées en utilisant les données de Maurer et Borel
(1990, Tab. 5).

Cette figure constitue le cceur de la problématique qui sera abordée dans cette these :
comment peut-on expliquer cette forte variabilité récente du captage a Arca-
chon ? Nous chercherons donc a comprendre pourquoi le captage a été si faible en 2005

11. Tributylétain
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et 2007 & Arcachon et si important en 2006 tout en vérifiant les hypotheéses qui ont déja
été apportées pour les années 1998, 2000 et 2002 (Tab. 1) par Auby et Maurer (2004).
Pour répondre a cette question, il convient tout d’abord d’établir les caractéristiques
du cycle de reproduction de I'huitre creuse puis de lister I’ensemble des facteurs qui y
interviennent. La comparaison de 'effet de ces facteurs dans le bassin d’Arcachon avec
leffet dans d’autres bassins conchylicoles, particulierement Marennes-Oléron, permettra
de donner un éclairage plus complet sur les particularités d’Arcachon.

II Le cycle de reproduction de ’huitre creuse

La reproduction de I'huitre creuse est la résultante du succes de deux phases bien
distinctes : une phase de maturation saisonniere des produits sexuels, la gamétogenese,
et une phase de vie larvaire (Fig. 8). Au cours de la premiére phase, les géniteurs adultes
sessiles maturent un grand nombre de gametes. Cette maturation commence a la fin de
I’hiver ce qui, sur les cotes francaises, correspond généralement a des températures de
leau de 8 & 11°C (Le Dantec, 1968; Pouvreau et Le Pennec, 2006). Elle se poursuit ensuite
jusque vers le mois de juillet. A cette période, I’huitre entre dans une période d’instabilité
ou des conditions favorables pourront déclencher I’émission des gametes. L’émission des
gametes s’effectue donc au cours des mois de juillet ou d’aofit. La fécondation est externe :
I’éjection des globules polaires, derniere étape avant I’obtention de 'ovule, a lieu au sein
de la colonne d’eau.

Vie pélagique

Larve umbonée

Larve oeillée

Véligere 15-25 jours Pédivéligere

esorpt1on
Naissain

Adulte

Gametogenese

Vie benthique

FI1GURE 8 — Le cycle de reproduction biologique de 'huitre creuse, C. gigas

A partir de ce moment débute la vie larvaire de I'huitre creuse. La larve commence
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sa vie au stade de larve trochophore avant de rapidement devenir une larve véligere, au
bout de 24h environ. A ce stade, elle mesure seulement 60 pm et vit encore de ses réserves
énergétiques. Elle devient strictement planctotrophe 2 au bout de 5 jours environ (Rico-
Villa et al., 2010, p. 87). La larve véligere (Fig. 9) dispose d’un velum, une sorte de voile
cilié, qui lui sert & se déplacer et & capturer ses proies. La coquille formée de deux valves,
ou prodissoconque, est déja présente. La durée de la phase larvaire varie entre 15 et 25
jours sur la cote atlantique, en fonction de la température et de la nourriture disponible.
A la fin de la vie larvaire, lorsqu’elle atteint les 300 pm, la larve se munit d’un pied,
elle devient pédivéligere. Cet organe va lui permettre de ramper pour choisir le substrat
sur lequel elle va se fixer. C’est aussi cet organe qui secrétera le ciment pour la fixation.
Une fois fixée, la larve commence sa métamorphose et le développement des organes de
ladulte (Marteil, 1976).

© Ifremer [ Argenton

FIGURE 9 — Photographie d’une larve véligere de C. gigas au 14°™ jour de son dévelop-
pement. On y voit tres bien le velum, une couronne de cils qui sert a la locomotion et
I’alimentation.

Un tel cycle de reproduction en deux phases avec une phase larvaire planctotrophe
et une phase adulte sessile se retrouve chez un grand nombre d’espéces benthiques,
comme les bivalves (par exemple les coques), les crustacés (par exemple les balanes) ou
les échinodermes (par exemple les étoiles de mer). Cette interrogation sur l'irrégularité
du captage a Arcachon peut donc étre mise en parallele avec les nombreuses études
scientifiques du recrutement (voir 'encart 1 pour une définition) d’espéces a fécondation
externe qui possedent une phase larvaire planctotrophe.

12. Larves qui se nourrissent de plancton contrairement aux larves lécithotrophes qui se développent
grace a leurs réserves énergétiques.
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Captage : nombre d’individus présents sur les collecteurs a une période fixée arbitrai-
rement, en général au mois d’octobre.

Recrutement : processus qui aboutit a 'arrivée de nouveaux individus au sein du
stock reproducteur de la population. Le concept de recrutement n’est bien souvent pas
opérationnel, tant il est difficile de connaitre quels sont les individus qui se reproduisent
au sein d’une population. Ce terme sera donc utilisé pour définir I’ensemble des processus
qui aboutissent au captage.

Stock reproducteurs : Ensemble de la population qui se reproduit effectivement. Pour
I’huitre, on considérera que la reproduction est effective s’il y a émission des gametes.
Effort de reproduction : Quantité d’énergie allouée a la reproduction au sein d’une
population.

Fécondité : Nombre moyen de gametes produits par individu. Pour I'huitre, a stock
reproducteur constant, on peut considérer que 'effort de reproduction est proportionnel
a la fécondité.

Dispersion larvaire : Distance parcourue entre le point d’émission des gametes et le
point de fixation.

Encart 1: Quelques définitions de termes clefs employés dans la these.

IIT Les facteurs de variabilité du recrutement de ’huitre
creuse

La question de 'origine des variations de recrutement est tout d’abord apparue pour
les poissons Hjort (1926) avant d’étre étendue a toutes les especes possédant une phase
larvaire planctotrophe (Thorson, 1950). Au cours du siécle précédent, aucun facteur n’a
réellement pu étre mis en avant comme prépondérant pour ’explication des variations
de recrutement pour des espéces ayant un tel cycle de reproduction, que ce soit chez les
especes sessiles (Marshall et al., 2009) ou chez les poissons (Houde, 2008). L’idée d’une
hypothese générale qui expliquerait ces variations de recrutement a peu a peu laissé
la place a I'idée qu'un ensemble de facteurs intervenaient, souvent conjointement, pour
favoriser ou défavoriser le recrutement (Houde, 2008).

Lors de la gamétogeneése

La premiere source possible de variabilité réside au niveau de la gamétogenese, et
dépend plus particulierement de I’effort de reproduction de la population (Fig. 10). D’une
maniere globale, le nombre de gametes produit par une population dépend du stock de
géniteurs et de la fécondité des individus, c’est-a-dire du nombre moyen de gametes
qu’ils produiront. L’effet du stock est difficile & montrer et n’a été que rarement mis en
avant pour expliquer les variations de recrutement chez des bivalves (voir par exemple
Kraeuter et al., 2005).

L’analyse des séries historiques de recrutement de la baie de Chesapeake montre
toutefois pour C. wvirginica une bonne relation entre les quantités de géniteurs péchés
I’année précédente et le recrutement, mais cette relation semble vraie uniquement pour
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certains niveaux de stock (Kimmel et Newell, 2007). Pour I’huitre creuse, Auby et Maurer
(2004) ont montré I'importance de I'approvisionnement en larves sur le recrutement,
qu’elles ont reliée a la fécondité et a la quantité de chlorophylle ¢ moyenne présente
entre les mois d’avril et de juin. D’autre part, les défauts de maturation ont été évoqués
a plusieurs reprises pour expliquer les absences de captage observées dans le passé (Tab.
1) qui peuvent conduire a I'absence d’émission de gametes (Deslous-Paoli et al., 1982).

Année Lieu Explications avancées Référence
1934 BMO Sous-alimentation Ranson, 1936
1935 Sous-alimentation Ranson, 1936
1972  BMO Déficit thermique en début de Héral et al., 1989
gamétogenese
19774 ARC Effet du TBT (Tributylétain) sur les His et Robert, 1985
1981 larves et le nanoplancton His et al., 1986
1981 BMO Maturation tardive due & une tempéra-  Berthomé et al., 1982
ture et une nourriture trop faible Deslous-Paoli et al. 1982
1988 BMO Température estivale trop faible Héral et al., 1989

1998 ARC Faible température et faible nourriture Auby et Maurer, 2004
2000 ARC Manque de nanoplancton pour les larves Auby et Maurer, 2004
2002 ARC Faible température et faible nourriture Auby et Maurer, 2004

TABLE 1 — Syntheése des années de mauvais captage dans les bassins de Marennes-Oléron
(BMO) et d’Arcachon (ARC) et des explications avancées pour les expliquer.

Lors de ’émission des gameétes

Au niveau de I’émission des gametes, 'effet d’une limitation en spermatozoides sur le
taux de fécondation reste controversé (Levitan et Petersen, 1995; Yund, 2000), tant il est
difficile de mesurer le taux de fécondation des populations naturelles sans y interférer.
Les premiéres mesures expérimentales du taux de fécondation dans le milieu ont en effet
été réalisées sur des pontes provoquées artificiellement (Pennington, 1985). Toutefois,
Coma et Lasker (1997) ont, entre autres, mis en évidence l'importance du synchronisme
entre un grand nombre d’individus sur le taux de fertilisation en travaillant sur des
émissions de gametes naturelles, hautement prédictibles, de gorgones. Un autre argument
de l'importance du taux de fécondation est le grand nombre de stratégies développées
pour le maximiser, en réponse supposée a une forte pression de sélection (Yund, 2000).
Pourtant, comme le note cet auteur, nos connaissances actuelles du taux de fécondation
dans le milieu restent limitées & certaines especes, ce qui rend difficile de statuer sur la
réalité de son impact sur le recrutement.

Dans le cas des huitres du genre Crassostrea, plusieurs comportements sont suscep-
tibles d’assurer un bon taux de fécondation. Tout d’abord, leur comportement grégaire
pour la fixation (Hidu, 1969) aboutit a la formation de bancs trés denses, ce qui influe
sur le taux de fécondation (Pavlos, 2004). Ensuite, la synchronisation des émissions est
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assurée par des substances chimiques (Galtsoff, 1961). Le synchronisme des émissions est
d’ailleurs un facteur qui semble relié au succes des émissions (His, 1975) et est donc un
bon candidat pour essayer d’expliquer des variations de recrutement chez I'huitre creuse
(Fig. 10).

Lors de la phase larvaire

L’intuition de I'importance de la phase larvaire en tant que phase critique pour le
recrutement, provient au moins en partie du travail de Hjort (1926) sur les variations du
recrutement dans différentes pécheries. Thorson (1950) remarqua ensuite que les espéces
ayant une longue phase larvaire planctotrophe présentaient des variations de populations
plus importantes que les especes du méme site géographique ayant une phase pélagique
courte ou inexistante. Méme si cette idée fut remise en question plus tard (Eckert, 2003),
Thorson (1950) établit une liste des sources de variation de ’abondance larvaire au cours
de leur développement :
conditions de nourriture

— conditions de température

— dispersion vers le large

— prédation et compétition pendant la phase larvaire

— présence du bon support pour la fixation.

Quelle que soit ’espeéce considérée, I'importance de la nutrition pour le développe-
ment larvaire est peut-étre la plus mal connue des sources de variabilité (Olson et Olson,
1989; Kennedy, 1996). L’impact du manque de nourriture sur les larves peut étre soit
direct si le manque est tel que la larve meurt de faim ou indirect en augmentant la durée
de la vie larvaire et donc le risque de prédation ou de dispersion. Quoi qu’il en soit,
c’est & travers ’hypothése du “match / missmatch”!? entre le pic de phytoplancton et
le développement des larves que le succes ou non du recrutement est expliqué pour les
especes d’Europe du nord (Philippart et al. 2003 mais voir aussi Bos et al. 2006).

Cependant, la larve de I’huitre creuse semble particulierement robuste a I’absence de
nourriture en milieu contrélé (Moran et Manahan, 2004), et ceci d’autant plus qu’elle
semble capable d’augmenter la taille de son velum en réponse a une faible abondance
de sa nourriture (Strathmann et al., 1993). Pourtant, c’est bien la perturbation de son
alimentation par le TBT qui fut avancée pour expliquer ’absence de captage & Arcachon
entre 1977 et 1981 (Tab. 1). Dans une étude des sources de nourriture potentielles des
larves par cytométrie en flux, Auby et Maurer (2004) notent que parmi ’ensemble des
sources de nourriture différentiables avec cette technique, seule 'abondance des grands
eucaryotes 4 peut étre mise en relation avec les survies larvaires. L’effet de la nourriture
sur les larves sera évalué ici aux moyens d’indicateurs indirects.

L’effet de la température sur I’abondance larvaire semble plutot indirect, vu que ce
parametre régule fortement la vitesse de croissance des larves et donc le temps pendant
lequel la larve sera soumise & prédation (Thorson, 1950), ou dispersée (O’Connor et al.,

13. Littéralement de coincidence ou non coincidence.
14. Cellules pourvues d’un noyau distinct du reste du contenu de la cellule, contrairement aux proca-
ryotes.
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2007). Pour I'huitre creuse C. gigas, il a été montré expérimentalement que la tempéra-
ture expliquait une part importante de la variabilité de la croissance (His et al., 1989).
Rico-Villa et al. (2009) donne 27°C comme valeur optimale de développement en milieu
contrélé bien que des croissances similaires soient observées a 32°C. Auby et Maurer
(2004) accordent une place prépondérante a ce parameétre pour expliquer les différences
de captage entre les années dans le bassin d’Arcachon et Soletchnik (2008) y voit un
facteur explicatif des faibles recrutements dans le bassin de Marennes-Oléron, particu-
lierement pour les températures inférieures a 19°C. Toutefois ces auteurs notent que les
modalités d’action de la température sont complexes puisqu’elle intervient aussi sur la
gamétogenese et sur la quantité de nourriture présente pour les larves. L’effet indirect de
la température, en tant que parametre clef potentiel, sera donc détaillé dans ce travail.

Outre la température, de nombreux autres facteurs ont été évoqués comme pouvant
limiter la survie larvaire, c’est par exemple le cas de la salinité (Kimmel et Newell, 2007;
Goulletquer et al., 1994). Ces auteurs incluent la salinité comme 1'un des principaux
parametres explicatifs du recrutement de C. virginica en baie de Chesapeake. Pourtant,
seules les tres faibles salinités, inférieures & 10%o réduisent le développement des larves
(His et al., 1989). Ainsi en cultures controlées, les larves de C. gigas présentent une forte
tolérance aux différentes salinités (Amemiya, 1926; His et al., 1989). Ceci implique que
I'impact de la salinité sur le recrutement est aussi probablement indirect. L’effet de la
salinité sur la survie larvaire, sera donc vérifié.

La dispersion larvaire est une autre source de variabilité du recrutement qui a recu
une attention croissante en raison de ses liens avec les questions de connectivité des
populations (Levin, 2006). Ainsi, Roughgarden et al. (1988) notent l'importance des
phénomenes de transport qui agissent sur la phase larvaire pour bien comprendre le
recrutement des espéces avec un cycle de reproduction complexe. Des indices de 1'im-
portance de la dispersion peuvent étre recherchés au travers des liens entre recrutement
et vent, temps de renouvellement ou coefficient de marée. Des relations entre recrute-
ment et vent existent pour de nombreuses espéces (Young et al., 1996; Queiroga et al.,
2006; Myers, 1998), ce qui suggere un role clef de la dispersion dans la régulation du
recrutement dans certains écosystemes.

Pour C. gigas, Arakawa (1990) explique les successions de bon et mauvais recrute-
ment dans la baie d’Hiroshima au Japon par le changement de secteur des vents do-
minants ces années-la. Dans ’écosystéme fortement stratifié en salinité de la baie de
Chesapeake, la persistance de vents importants peut aussi augmenter ’expulsion des
larves de C. virginica d’apres Seliger et al. (1982). Toutefois, dans le cas du bassin d’Ar-
cachon, pour Auby et Maurer (2004) le coefficient de marée au début de la vie larvaire
n’explique pas les variations de captage malgré une exportation des larves tres variable
selon les bancs considérés. Nous chercherons donc a vérifier comment ces trois facteurs,
vent, banc d’origine et marée influent la variabilité du recrutement a travers la dispersion
des larves.

La prédation est I'un des facteurs dont 'impact sur les variations du recrutement est
un des moins bien connus méme si Thorson (1950) le considére comme probablement 'un
des facteurs les plus importants. Pourtant, pour le bassin d’Arcachon, Auby et Maurer
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(2004) n’ont pas mis en évidence d’impact de la variation de I'abondance des prédateurs
ou des compétiteurs sur la survie des larves de C. gigas pour les quatre années de leur
étude. Ce facteur ne sera donc pas considéré dans cette étude.

Le dernier facteur, la présence d’un support pour la fixation des larves, ne sera pas
détaillé ici. Ce facteur est considéré comme un vrai facteur limitant du recrutement en
milieu naturel (Abbe, 1986) mais n’intervient pas dans le cadre de l'activité de captage
puisque le succes de cette technique repose sur la multiplication des supports potentiels,
donc sur la suppression de ce facteur limitant.

Dans une approche plus globale, la phase larvaire est impactée par le climat au travers
des modifications conjuguées des grandes variables climatiques. Ainsi la température, la
salinité, ’ensoleillement et le régime de vent covarient autour de différents états plus
ou moins stables appelés climats. L’effet du climat sur les régimes de larves peut étre
abordé au travers d’indices synthétiques, les régimes de temps. Un des plus connus pour
I’ Atlantique Nord est le régime NAO '® dont le lien avec les processus biologiques a été
démontré dans de nombreuses études (Ottersen et al., 2001). Les variations d’occurrence
de ces régimes de temps paraissent étre de bons indicateurs des changements climatiques
a lceuvre (Cassou, 2004), ce qui renforce I'intérét de ces indicateurs pour analyser I'effet
du climat sur les processus biologiques.

L’ensemble des facteurs de variabilité du recrutement évoqués ici est synthétisé dans
la figure 10 en distinguant les facteurs qui ont une action directe de ceux dont I’action est
indirecte. Cette figure montre également la grande hétérogénéité des échelles de temps
impliquées dans chacune des étapes du cycle de reproduction de ’huitre creuse. On peut
aussi remarquer qu'un grand nombre de facteurs indirects sont potentiellement liés entre
eux comme la température, la salinité et le vent.

D’autre part, la relation entre le captage observé a Arcachon et le nombre de larves
au stade “grosses” 19 observé la méme année dans les eaux du bassin (Fig. 11) permet
de simplifier le probléme. Ainsi, les processus de mortalité qui interviennent apres la
fixation, prédation ou maladie, ne seront pas considérés ici puisque, d’apres la figure 11,
I’ampleur du captage est déja fixée a la fin de la vie larvaire. Nous nous attarderons donc
uniquement sur les facteurs qui impactent I’abondance des larves au stade “grosses” a
travers la gamétogenese, I’émission des gametes et la phase larvaire.

Pour répondre a cette question de variabilité du captage, quatre sites d’étude ont
été choisis dans le cadre du programme VeLyGer!” dans lequel s’insére cette these.
Ces sites sont : (1) soit des sites traditionnels de captage pour lesquels la reproduction
de T’huitre creuse a eu lieu deés son implantation, comme les bassins d’Arcachon ou
de Marennes-Oléron; (2) soit des sites plus récents en termes d’activité de captage de
I’huitre creuse, comme la Rade de Brest ou la baie de Bourgneuf. La carte présentée sur
la figure 12 permet de localiser les différentes zones d’étude et, pour chacune d’elles, les
différents points de suivi. L’acquisition de données au sein de ces sites ateliers repose sur

15. North Atlantic Oscillation, oscillation nord atlantique, qui se mesure par la différence de pression
entre un point proche des Agores et un point proche de I'Islande.

16. Voir la figure 3.2 page 79 pour une description détaillée des différents stades comptés de larves.

17. VeLyGer : ObserVer, AnaLyser et Gérer la variabilité du recrutement de I’huitre creuse en France.
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FI1GURE 11 — Relation entre la concentration moyenne de larves au stade “grosses” ob-
servée par cohorte et un indicateur de captage, le nombre de naissain par tuile, pour le
bassin d’Arcachon de 1985 a 2010. Les deux variables sont transformées avec un loga-
rithme en base 10, centrées et réduites.

I’Observatoire National Conchylicole pour les suivis de reproduction chez 'adulte, les
sondes hautes fréquences Smatch pour les températures, les péches de larves des points
de suivi VeLyGer ainsi que les comptages phytoplanctoniques du réseau REPHY '8,

La progression de la these suit le plan tracé par le cycle de reproduction de ’huitre
creuse avec, & chaque étape, la recherche des facteurs qui créent de la variabilité lors de
cette étape. Ainsi, le chapitre 1 vise & mieux comprendre les effets de ’environnement
sur les géniteurs, en particulier comment la température et 'abondance de phytoplanc-
ton régulent l'effort de reproduction de I’huitre creuse grace a un modele énergétique
décrivant les grandes fonctions physiologiques de ’huitre creuse. Ces apports théoriques,
qui permettent de décomposer les facteurs de variabilité de I'effort de reproduction, ont
pour but d’éclairer le role éventuel de la phase de gamétogeneése dans la variabilité du
recrutement des huitres.

Le chapitre 2 considére les effets de I'environnement dans le déclenchement de
I’émission des gametes. L’analyse de la séquence des évenements qui meénent a 1’émis-
sion des gametes, grace aux enregistrements précis des pontes et aux informations des
péches de larves, a pour but de mieux comprendre quels sont les facteurs qui déclenchent
I’émission des gametes. L’idée sous-jacente est alors de vérifier si 'ampleur du stimulus
de déclenchement conduit a un synchronisme, plus ou moins fort d’'une année a l’autre,
de I’émission des gametes.

Dans le chapitre 3 nous considérons 'effet de ’environnement sur la vie larvaire.
Dans ce chapitre, nous essayons de comprendre comment les caractéristiques biophy-
siques du milieu comme la température, la salinité, le vent ou les conditions de nour-

18. Réseau de surveillance du phytoplancton et des phycotoxines.
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riture des cohortes larvaires influent sur leur développement, & la fois sur leur survie
et leur croissance. Dans ce chapitre, les données issues de longues séries temporelles de
cohortes larvaires sont analysées et comparées aux données de croissance obtenues en
milieu contrélé, au cours de I’étalonnage d’un modele de croissance énergétique pour la
larve de ’huitre creuse. Une analyse de 'effet du climat sur le développement des larves
au travers des régimes de temps est également effectuée.

Le chapitre 4 poursuit 'analyse des aléas de la vie larvaire en se focalisant sur la
dispersion des larves par les courants dans les pertuis charentais. Ce chapitre aborde
aussi des questions plus pratiques en essayant de montrer quels sont les facteurs les plus
importants dans la régulation du transport des larves des bancs géniteurs vers les zones
de captage ostréicoles. Dans un second temps, les zones qui alimentent préférentiellement
les zones de captage en larves sont recherchées.

Enfin, dans le chapitre 5, les résultats des 4 chapitres précédents seront confrontés
afin de déterminer quels sont les facteurs explicatifs de la variabilité du captage observée
récemment dans le bassin d’Arcachon par comparaison au bassin de Marennes-Oléron.






CHAPITRE 1

Quels sont les effets de la nourriture et de la température sur la
variabilité de la fécondité ?

“Dans les sciences, le chemin est plus important que le but. Les sciences
n’ont pas de fin.”

Erwin Chargaff

1 Introduction

E LIEN ENTRE LA PHASE LARVAIRE et la dynamique de population qui s’ensuit a été
L intensément étudié pour expliquer le recrutement des invertébrés marins (Under-
wood et Fairweather, 1989; Grosberg et Levitan, 1992). Mais le lien entre le nombre
d’ovocytes produits par les adultes, ’abondance larvaire et le recrutement reste peu
clair, particulierement pour les bivalves (MacKenzie, 1996; Marshall et al., 2009). Ceci
peut étre expliqué par la difficulté & obtenir, de maniére simultanée, des données de taille
de stock, de fécondité — définie ici comme le nombre d’ovocytes produits par individu —
et de recrutement sur de longues périodes de temps ou de vastes espaces géographiques.

Cependant certaines études, méme non concluantes, soulignent le fait que 'effort
reproducteur peut, dans certaines conditions, influencer le recrutement suivant. Par
exemple, en dehors du champ des bivalves, Hughes et al. (2000) montrent pour les coraux
un lien spatial entre la fécondité, définie dans cette étude comme le pourcentage de colo-
nies présentant des ovocytes matures, et le recrutement. Pour le crabe bleu, Callinectes
sapidus, un lien entre le stock reproducteur et I’abondance larvaire ainsi qu’entre le stock
reproducteur et le recrutement a été montré par Lipcius et Stockhausen (2002). Parmi
les études sur les bivalves, Honkoop et al. (1998) pour Macoma balthica n’a pas trouvé
de relation entre la fécondité et le recrutement, mais met en évidence que la température
hivernale et le recrutement suivant sont liés. En utilisant la taille des stocks, Kraeuter

33
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et al. (2005) montrent une relation stock-recrutement a faible densité pour Mya arena-
ria. Il devrait donc y avoir un lien entre le nombre d’ovocytes produits et le recrutement,
mais les études disponibles ne permettent pas d’élaborer un schéma général.

Pour I'huitre creuse, la variabilité de I'effort reproducteur est un argument qui a déja
été mis en avant pour expliquer la variabilité du recrutement (Deslous-Paoli et al., 1982).
Dans cette étude, les auteurs font ’hypothése que des conditions non favorables de tem-
pérature et de nourriture ont pu provoquer une gamétogenese anormale et un frai tardif.
Le passage par une température hivernale (8-11° C) est effectivement un facteur initia-
teur important de la gamétogenese au sein des populations d’huitres creuses puisqu’une
température minimale semble nécessaire pour initier la gamétogenese (Chavez-Villalba
et al., 2002a; Fabioux et al., 2005). La température influence aussi la vitesse du dé-
veloppement gamétique, ce qui permet 'utilisation de la technique des degrés-jour en
écloserie pour indiquer le moment auquel les gonades atteignent leur maturité (Mann,
1979). Apres la fin de la gamétogenese, une température minimale est nécessaire pour
permettre I’émission des gameétes. Castanios et al. (2009) évalue cette température a 17°C
minimum sur la base des nombreuses études publiées de suivi de la gamétogenese chez
C. gigas.

La disponibilité en nourriture est supposée réguler la quantité de gametes produits
(Chavez-Villalba et al., 2002b). Auby et Maurer (2004) ont montré 'existence d’une
corrélation positive entre I'indice de condition de C. gigas avant la ponte, représentatif
de la fécondité, et la moyenne de la chlorophylle ¢ au printemps. Elles ont aussi mis
en évidence que cet indice de condition présentait un faible lien avec le nombre de
larves au début de leur développement, ce qui suggere que la fécondité joue un role dans
I’approvisionnement en jeunes larves. Cependant en fonction des réserves énergétiques,
l'alimentation n’est pas toujours nécessaire pour achever la gamétogenese (Muranaka
et Lannan, 1984; Cannuel et Beninger, 2005). En écloserie, la qualité de ’alimentation
influence de maniére importante la croissance de C. gigas (Brown et al., 1998) et a aussi
un impact sur la fécondité des huitres (Utting et Millican, 1997) mais cet effet reste
incertain dans le milieu naturel.

Ainsi, il apparait que la quantification a la fois des effets de la température et de
la nourriture disponible est nécessaire pour décrire l’allocation énergétique qui conduit
a la gamétogenese chez I'huitre creuse. Ceci a déja été décrit par des études biochi-
miques comme dans le travail de Deslous-Paoli et Héral (1988). Ces auteurs ont observé
que C. gigas peut perdre jusqu’a 70% de son contenu énergétique lors de I’émission des
gametes. L’allocation énergétique est donc au cceur de la stratégie de reproduction de
I’huitre creuse. La théorie DEB, ou théorie des bilans dynamiques d’énergie, avec une
approche multidisciplinaire et axiomatique (Sousa et al., 2008; Kooijman, 2010), donne
une description générale de 'allocation énergétique sur la base de ces deux variables
forcantes et apparait donc comme une approche de choix pour étudier I'effet de I'envi-
ronnement sur la gamétogenese. C. gigas bénéficie par ailleurs de plusieurs études avec ce
modele qui ont permis de construire le jeu de parametres pour cette espece (Ren et Ross,
2001; van der Veer et al., 2006) et de le tester dans différents écosystémes (Pouvreau
et al., 2006; Bacher et Gangnery, 2006; Bourles et al., 2009, 2011).
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En poursuivant le travail déja réalisé sur le modele DEB de 'huitre creuse (Pouvreau
et al., 2006; Bacher et Gangnery, 2006; Bourles et al., 2009), 'objectif de ce chapitre
est de mettre 'accent sur I'influence conjointe de la température et de la nourriture sur
la fécondité et sur la date de ponte. Plus précisément, nous voulons quantifier comment
la fécondité — mesurée par la quantité de gametes produits — et la date d’émission des
gametes peuvent étre modifiées par les variables forcantes. Dans le but de vérifier la
généralité du modele, il a été testé dans les quatre sites ateliers du programme VeLyGer !
de la cote atlantique pour deux années, 2008 et 2009. La nourriture est décrite ici par
Pabondance phytoplanctonique car Bourlés et al. (2009) ont montré que ce proxi de la
nourriture disponible dans le milieu était préférable & la chlorophylle a pour décrire la
croissance des huitres.

Comme point de départ pour comprendre 'impact des variables forcantes bioclima-
tiques, la figure 1.1 présente la relation entre la date d’émission des gametes et la tem-
pérature du printemps ainsi que la relation entre la masse séche perdue pendant cette
émission et le nombre moyen de cellules phytoplanctoniques présentes au printemps.
D’apres cette figure, I'existence d’une relation entre la date d’émission des gametes et la
température printaniere semble probable, tandis qu’aucune relation ne semble se dessi-
ner entre la nourriture printaniere et la masse séche perdue lors du frai. Nous essaierons
d’expliquer dans ce chapitre a la fois ces relations mais aussi la variabilité qui les entoure.
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FIGURE 1.1 — Date d’émission des gametes en fonction de la température du printemps
(A) et masse de chair seche perdue lors du frai en fonction du nombre moyen de cellules
phytoplanctoniques observées au printemps (B). Arc indique les données acquises dans
le bassin d’Arcachon, Bmo, dans le bassin de Marennes-oléron, Bo, dans la baie de
Bourgneuf et Rdb dans la rade de Brest.

1. VeLyGer : ObserVer, AnaLyser et Gérer la variabilité du recrutement de I’huitre creuse en France.
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Pour cela, le modele DEB pour 'huitre creuse utilisé par Bourles et al. (2009) a tout
d’abord été amélioré de maniere & mieux reproduire les variations de fécondité observées
en masse séche pour chacun des sites ateliers et des années. Cela a conduit a changer la
valeur de plusieurs parametres du modele et une nouvelle variable d’état a été ajoutée
afin de décrire spécifiquement la quantité d’énergie allouée a la gonade. L’application
du modele dans I'’ensemble des sites montre qu’il y représente correctement la fécondité.
Basé sur ce modele amélioré pour la gamétogenése, des simulations avec des forcages de
nourriture et de température théoriques permettent ensuite de proposer un schéma de
variation général de la date d’émission des gametes et de la fécondité en fonction de la
température et du phytoplancton.

2 Le modéle et les données

2.1 Le modele DEB général

Le modele utilisé (voir l'encart 2 pour une définition de la modélisation) dans ce
chapitre est dérivé du modele DEB standard présenté par Kooijman (2010). Une des-
cription détaillée de I'application du modele pour I’huitre creuse a été effectuée par
Pouvreau et al. (2006) et par Bacher et Gangnery (2006) et I’application d’une version
modifiée est détaillée par Bourles et al. (2009). Seule une bréve description des carac-
téristiques du modele et des améliorations apportées est faite ici. Le modele standard
utilise trois variables d’état pour décrire les grandes fonctions physiologiques d’un orga-
nisme : I’énergie stockée dans les réserves, E, I’énergie utilisée pour la construction de
la structure, Ey, et ’énergie utilisée pour la reproduction, F,. Ces trois variables d’état
sont complétées dans la version utilisée ici par une variable qui quantifie la quantité
d’énergie dépensée pour la construction des gametes, Fg,, tandis que ’ancienne variable
de reproduction, E,, désigne maintenant la quantité d’énergie de réserve allouée a la
reproduction. Les énergies allouées a la construction de la structure et de la gonade, Ey
et Fgo, peuvent étre reliées a des volumes par U'intermédiaire des parametres [E¢| et
[Eqo) respectivement (Tab. 1.2).

Le travail sur les flux énergétiques entre ces différentes variables est le point clef de
la théorie DEB (Fig. 1.3). Chacune des définitions de flux est faite pour respecter les
bilans de masse et d’énergie. De plus, les flux sont aussi définis de maniere a respecter
plusieurs hypothéses sur la dynamique : les hypotheéses de forte homéostasie, de faible
homéostasie et de partitionnabilité des réserves. L’hypothese de forte homéostasie spé-
cifie que la composition des réserves et de la structure ne change pas dans le temps.
L’hypothese de faible homéostasie suppose qu’a nourriture constante, la composition to-
tale de 'organisme ne change plus. La partitionnabilité des réserves est la capacité du
flux catabolique, pc1, a étre décomposé en différentes fractions des réserves.

C’est donc griace a ces hypotheses que les expressions des flux entre les variables
forgantes sont élaborées (voir le tableau 1.1), la construction du modéle est expliquée
en détails par Kooijman (2010). Les flux utilisés ici sont, pour la plupart d’entre eux,
identiques & ceux du modele présenté par Pouvreau et al. (2006) et par Bourles et al.
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Qu’est ce qu’un modéle ?

Un modeéle est la description mathématique (ou informatique) d’un ou plusieurs
processus ayant lieu au sein d’un systéme. Pour effectuer cela, le systéme est décrit par
plusieurs grandeurs, appelées variables d’état. En modélisation, toute ’attention est
portée sur la formulation mathématique d’hypotheses a priori sur la cause des relations
entre les variables. Les relations entre les variables d’état reposent sur des formulations
mathématiques, parfois appelées lois, qui contiennent les hypotheses a priori du modele.
C’est par exemple le cas de la loi d’Arrhénius utilisée dans la théorie DEB qui décrit Ieffet
de la température sur ’ensemble des taux physiologiques d’'un organisme. Lorsqu’une
variable extérieure au systeme, comme ici la température, intervient dans les calculs, on
parle alors de variables forcantes.

Une fois les relations entre les variables d’état établies, il convient de les calibrer. La
calibration consiste a calculer les parameétres des relations qui décrivent les liens entre
les variables d’état étudiées. Ceci s’effectue a partir d’expérimentations spécifiques ou
d’observations de terrain. Lorsque I’ensemble des parameétres sont calibrés, le modele est
confronté a des données, expérimentales ou non, qui décrivent le phénomeéne a expliquer.
Si le modele réussit a reproduire les variations observées, on pourra conclure que les
hypotheses émises pour la construction du modeéle étaient les bonnes, sinon il faudra
reconstruire un nouveau modele a partir de nouvelles hypothéses.

Un des problemes fondamentaux de 'approche de modélisation est que plus un mo-
dele sera complexe et impliquera un grand nombre de parameétres, plus il sera facile de
trouver un ensemble de valeurs de parametres qui permettra de bien reproduire les ob-
servations dans un écosysteme donné sans pour autant que les relations choisies soient
les bonnes. Contre cela, on applique le principe de parcimonie qui consiste a consi-
dérer comme meilleur le modeéle qui décrit les observations avec le moins d’hypotheses
possible. La modélisation est donc ’art de trouver le compromis entre une description
de la réalité tres fidele, mais aussi complexe que la réalité elle-méme, et une trop grande
simplification, qui ampute le systéme de ses caractéristiques fondamentales (Mikkelson,
2001). Le but est véritablement de mettre a jour ’architecture du systéme, c’est-a-dire les
grands mécanismes qui donnent au systéme ses propriétés fondamentales en supprimant
tous les détails qui le rendent incompréhensible lors d’une premiere approche.

Pour mettre en évidence les processus les plus généraux possibles, il est nécessaire
de se baser sur le plus grand nombre d’observations possible avec les conditions les plus
contrastées possibles. C’est la démarche que poursuit la théorie DEB. Son objectif est
d’expliquer les grandes fonctions physiologiques que sont la croissance, la reproduction,
le vieillissement, etc. Pour cela, on décrit la répartition dynamique de ’énergie et de
la masse au sein de 'organisme, ce qui correspond aux processus sous-jacents qui per-
mettent d’expliquer les grandes fonctions physiologiques. D’autre part, pour mieux saisir
les phénomenes clefs du monde vivant, cette théorie se veut générique, c’est-a-dire que
son cadre d’application englobe toutes les especes et toutes les phases de développement,
de I’embryon a ’adulte.

Encart 2: Principe et définition de 'approche de modélisation.
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Nom du flux Formule

Assimilation DA = tim {Pam} fV?/3

Utilisation catabolique Po1l | = o] f; IV (“ﬁ;}j@‘}%} + [pM])
Croissance PG | = KPc1 — DM

Reproduction DR =1 —-rK)pc —ps

Maintenance somatique Py | = [pm]V

Maintenance de maturité | py = 177” min(V,Vp) [pum]

Mobilisation gamétique* | pce | = Egr ([éﬁ‘% %) (1 — HW)
Maintenance secondaire | para | = min(py1 — kpc, Po2)

Allocation gonadique* DGo | = DPc2 — PM2

Lyse de structure* pr1 | = max(pan — (kpo + Pmz + Pr2),0)
Résorption des gonades™ | pro | = max((parn — (kPc + Dam2))/KGo, 0)

TABLE 1.1 — Formulation de ’ensemble des flux d’énergie utilisés dans le modéle complet.
Les flux ajoutés pour mieux décrire la gamétogeneése sont annotés avec *.

(2009), sauf pour les flux suivis d’une astérisque, qui sont spécifiques a cette étude. Tous
les flux sont formulés en J.Jour™'. Les valeurs des paramétres correspondants utilisés
proviennent principalement de van der Veer et al. (2006), Pouvreau et al. (2006), Bourles
et al. (2009) et de syntheses de la littérature, voir le tableau 1.2. Leur signification suit
la définition donnée par Kooijman (2010) et les pages de références dans ce livre sont
indiquées dans le tableau 1.2. Certaines valeurs de parametres ont été changées sur la
base d’expérimentations ou de données de la littérature ; des explications plus détaillées
sont données dans le matériel et méthode de 'annexe A (en anglais).

Ingestion standardisée, -
°
&

_m
-
-
.-
.-
-

FiGure 1.2 — Effet du parameétre
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fort X3, 1,2106.

5

x10°

Un seul des parametres du modéle n’a pas de
valeur fixe pour I’ensemble des simulations, c’est le
coefficient de demi-saturation, Xj. Ce parameétre
intervient dans la réponse fonctionnelle, la fonction
qui décrit la quantité d’énergie ingérée en fonction
de la concentration en phytoplancton. Plus le X}
est faible, plus la quantité d’énergie ingérée pour
une méme concentration algale sera forte (com-
parer la courbe en trait continu et la courbe en
pointillés sur la figure 1.2). Dans les expériences
en milieu controlé, ce parametre apparalt comme
hautement variable en fonction de ’espece d’algue
utilisée (Y. Bourleés, com. pers.). C’est pour cette
raison qu’il est librement ajusté lors de chaque si-
mulation.

La taille, représentée ici par Ey, est une va-
riable d’état clef du modele et des hypotheses spé-
cifiques sont faites a ce sujet. Pour I’huitre creuse,
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la croissance est supposée isomorphe, c’est-a-dire que les surfaces croissent de maniere
proportionnelle au volume, conservant ainsi une forme identique au cours du développe-
ment. Cette hypotheése est importante parce que la taille est utilisée pour déterminer a
la fois 'acquisition d’énergie par 'organisme et la consommation énergétique de I'orga-
nisme, au travers respectivement du flux d’assimilation, p 4, et du flux de maintenance, ici
pari. Lassimilation est proportionnelle & la surface structurelle, V2/3 et la maintenance
est directement proportionnelle au volume (Tab. 1.1).

2.2 La gamétogenese dans le modele

Afin de pouvoir utiliser le modele DEB de I'huitre creuse comme un outil efficace
pour comprendre et quantifier ’allocation énergétique a la reproduction, 'accent a été
mis sur I'amélioration de la description de la reproduction dans le modeéle. Dans les
versions précédentes du modele, il était en effet impossible de différencier la phase de
construction de la gonade au printemps de I’accumulation de réserves a ’automne. Une
quatriéme variable d’état a donc été ajoutée (Fig. 1.3) pour représenter I’énergie utilisée
dans la construction de la gonade, Fg,, tandis que Egr décrit 1’énergie stockée pour
la reproduction. Au printemps et en été, un flux catabolique auxiliaire, pco, qui utilise
I’énergie stockée dans E'r pour construire la gonade, est activé. La formulation de ce flux
repose sur les mémes regles qui ont permis la construction du flux catabolique général,
pc1, voir 'annexe de la publication (Annexe A).

La construction de la gonade est modélisée d’une maniere semblable a la construction
de la structure. Un flux optionnel de maintenance, pyso a la priorité sur le flux d’allocation
a la gonade pg,. Cette maintenance optionnelle est activée uniquement si les cotits de
maintenance ne peuvent pas étre payés par le flux de maintenance normal pys1, c’est-a-
dire si pc1 < pai- Cette situation intervient en cas de jeline prolongé. Le dernier flux
ajouté, pro prend en charge la résorption des gonades en cas de jeline extréme — c’est a
dire quand ni pys1 ni 'adjonction de pyso ne suffisent a payer les cotlits de maintenance.
En cas de jeline extréme sans gonade a résorber, la lyse de structure est faite en prélevant
le flux prq sur la structure.

Chavez-Villalba et al. (2002a) ont montré que I’huitre creuse commence la construc-
tion de sa gonade avec la remontée des températures au printemps et qu’elle 'arréte
avec le refroidissement automnal. Sur la base de ces observations, une maniere simple
de simuler le début et la fin de la gamétogenese consiste a ajuster une sinusoide de la
forme arsin(crt + dr) + by sur la température, ou ar est la moitié de Pamplitude ther-
mique annuelle, cp est la fréquence du signal, 27 /365, dr est le décalage de la période la
plus froide de ’année et by la moyenne annuelle de la température. La date, ¢, est alors
exprimée en jour julien. La construction de la gonade commence lorsque la dérivée, soit
ap cp cos(ept + dr), est supérieure a 0 et s’arréte lorsqu’elle devient négative.

2.3 Valeurs des parametres décrivant la gamétogenese

L’évaluation des nouveaux parametres a été effectuée de maniere a étre en accord
avec les données d’énergie et de masse seche publiées sur C. gigas et les espéces proches.



=
Q Symb. Signification Valeur Unité Page Référence
W Parameétres principaux
O Om Parameétre de forme 0.175 - 11 Van der Veer et al. 2006
‘= [Pa] Coflits de maintenance volumique 44 J.cm3.Jour! 44 Annexe A
M [Eq] Cotits de construction volumique 3900 J.cm3 37 Annexe A
M [Em] Densité maximum de stockage 4200 J.cm™3 39 Annexe A
) v Conductance énergétique 0.183 cm.Jour™! 85 Van der Veer et al. 2006
— K Part du catabolisme allouée a la croissance 0.45 - 25 Van der Veer et al. 2006
M KX Efficacité d’assimilation 0.75 - 36 Van der Veer et al. 2006
[ Loo Longueur infinie 45 cm 51 Van der Veer et al. 2006
H Paramétres additionnels
< WE Contenu énergétique des réserves 19600 Jg!t 170 Kooijman 2010
ﬂHu dv Taux de matiere seche de la structure 0.15 g.gt - Whyte et al. 1990
dgo* Taux de matiere seche de la gonade 0.31 g.g! - Deslous-Paoli et Héral 1988
[Ecol* Cofits de construction volumique pour la gonade 7500 J.cm™3 - Cette étude
KGo* Rendement des tissus gonadiques pour la maintenance 0.25 - - Li et al. 2009
Vo Volume structurel & la puberté 0.4 cm? 66 Pouvreau et al. 2006
tim Pourcentage d’immersion 0.8 - - Donnée sur le site
RGS Ratio gonado-somatique de déclenchement de la ponte 46 - - Cette étude
Ts Température de déclenchement de la ponte 292 K - Pouvreau et al. 2006
Effet de la température
T Température de référence 293 K 17 Définie
Ta Température d’Arrhénius 5800 K 17 Van der Veer et al. 2006
Ty, Limite inférieure de tolérance 281 K 22 Bourles et al. 2009
THing. Limite supérieure de tolérance pour l'ingestion 298 K - Bourles et al. 2009
THmain. Limite supérieure de tolérance pour la maintenance 305 K - Bourles et al. 2009
Tar Température d’Arrhénius pour la limite inférieure 75000 K 22 Van der Veer et al. 2006
Tan Température d’Arrhénius pour la limite supérieure 30000 K 22 Van der Veer et al. 2006
Effet de la nutrition
Xk Coefficient de demi-saturation 0.510% — 2108 cellules.L! 26 Calibration
{pam} Taux d’assimilation surfacique maximum 770 J.cm2 36 Cette étude

TABLE 1.2 — Détail des différents parameétres utilisés dans le modele DEB pour I'huitre creuse. Les numéros de pages
correspondent aux définitions de ces parameétres par Kooijman (2010). Les nouveaux parameétres sont annotés avec *.
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FIGURE 1.3 — Représentation schématique des processus physiologiques (ellipses), des va-
riables d’état (cylindres), des variables forcantes (rectangles fléchés), et des flux d’énergie
(fleches). Les flux permanents sont représentés par un trait continu et les flux temporaires
par des lignes pointillées. La partie grisée correspond a la description de la gamétogenese
ajoutée dans ce chapitre.
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Dans le modele DEB standard, seul le rapport entre la chair seche et la chair humide
pour la structure est utilisé pour calculer la masse de chair seche totale de I'huitre. Ici,
un second rapport masse seche sur masse humide est ajouté pour décrire la contribution
de la gonade a la masse seche totale.

Le taux de matiere seche pour la gonade, appelé dg,, représente le rapport entre la
masse de chair séche et la masse de chair humide de la gonade. Si nous faisons I’hypothese
d’un rapport constant pour chaque compartiment, le rapport de masse pour la gonade
peut étre quantifié par la différence de rapport de masse observé entre la mesure effectuée
avant ’émission des gametes et celle effectuée immédiatement apres. Le rapport vaut
donc (RME_ — %ng RMEJF) (#M)’ ou RM désigne le rapport de masse seche
et humide pour tout I'animal, M .S, les masses seéches mesurées tandis que l'indice e—
indique les mesures avant I’émission des gametes et l’indice e+ les mesures apres. En
prenant MS._ = 1,88, MS.. =1,07, RM,_ = 0,243 et RM.+ = 0,196 comme valeurs
(Deslous-Paoli et Héral, 1988, tableau 1), cela conduit a dg, = 0, 31.

L’énergie allouée a la construction de la gonade, Eg,, est transformée en masse de
gonade en utilisant la méme équation que pour la structure : MSg, = Egodgo/[Eco),
ou dg, est le rapport calculé précédemment et [Eg,| le cotit spécifique de construction
de la gonade. La valeur de [E¢,| est évaluée en utilisant les données de la littérature.
Une compilation d’études sur la valeur énergétique de la gonade de C. gigas et d’especes
proches donne en effet une estimation du potentiel chimique de la gonade de 21 630
J.gMS~!, voir le tableau 1.3. Si nous faisons I’hypothése que 10% de 1’énergie investie
dans la gonade est dissipée dans la construction et que la densité de la chair humide (d)

est de 1 g.cm™3, nous obtenons une valeur de [Eg,] = Eg‘é‘.j?d = 7500 J.cm 3.

Espeéece UGo Méthode Source
en J.gMS™!

C. gigas 25660 non précisée Hyun et al. (2001, tab. 1)
C. gigas 18605 PLG Deslous-Paoli et Héral (1988, tab. 1)
C. gigas 17050 PLG Ren et al. (2003, fig. 7)
C. gigas 21525 PLG Berthelin et al. (2000, fig. 2)
C. gigas 27762 Calorimétrie Héral et Deslous-Paoli (1983, tab. 2)
C. plicatula 19448 PLG Li et al. (2006, tab. 1)
Ostrea edulis 19061 Calorimétrie Rodhouse (1978, texte)
Patella vulgata 23950 Calorimétrie Workman (1983, tab. 2)
Chlamys varia 22157 Calorimétrie Shafee et Lucas (1980, texte)
Moyenne 21630

TABLE 1.3 — Approximations du potentiel chimique des gonades, pug, en Joules par
gramme de masse seche, données pour différentes especes de bivalves. PLG désigne les
études de dosage des protéines, lipides et glucides.

L’ajout d’une nouvelle variable d’état permet une meilleure description de ’expé-
rience de Li et al. (2009). Dans cette expérience, une méme population d’huitres est di-
visée en deux sous-populations : une pour laquelle I’émission des gameétes est provoquée
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FIGURE 1.4 — Simulation de 'expérience de jetine de Li et al. (2009) par le modele de
Bourles et al. (2009) et le modele qui inclut une description de la gonade utilisée dans
ce chapitre.

et lautre non. Ces deux sous-populations sont ensuite exposées a un jeline prolongé.
Le résultat principal de cette expérience est la différence dans la vitesse de perte de
masse pour ces deux sous-populations (Fig. 1.4). Cette particularité, qui ne peut pas
étre décrite en utilisant le modele de Bourles et al. (2009), est bien représentée dans la
nouvelle version du modele grace aux hypotheses spécifiques faites pour la description
de la gonade et de sa résorption en cas de jeline extréme. L’ajustement du modele a ces
données permet d’obtenir la valeur du rendement de la résorption des gonades, kg,, qui
est égale a 0,25.

2.4 Les jeux de données et les variables forcantes

Les jeux de données utilisés dans ce chapitre proviennent des campagnes 2008 et
2009 du programme VeLyGer. Ce programme a été congu pour suivre la reproduction
de l'huitre creuse au sein de quatre écosystemes différents (Fig. 1.5). Les populations
d’huitres étudiées dans ce travail ont été transplantées a partir d’'un méme site dans les
quatre sites VeLyGer en 2008 et 2009. Chaque année, la transplantation a eu lieu avant
le début de la gamétogenese, au début du mois de mars. Dans chaque site, un échantillon
de trente individus a été prélevé tous les 15 jours. Les hultres ont ensuite été ouvertes et
leur chair égouttée jusqu’a ce que ’eau ne s’échappe plus des tissus avant d’étre pesées
pour obtenir la masse de chair humide. La chair a ensuite été completement lyophilisée
de maniére a obtenir la masse de chair séche.

Dans chaque site, la température de ’eau a été mesurée toutes les 30 minutes par
une sonde haute fréquence. La moyenne journaliere a été calculée pour servir de variable
forgcante. Pour les corrections de taux métaboliques grace a la température d’Arrhénius,
une moyenne mobile sur 5 jours est utilisée. La nourriture a été quantifiée en utilisant le
dénombrement de phytoplancton qui provient du réseau REPHY de 'TFREMER (Bour-
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FIGURE 1.5 — Situation des quatre sites VeLyGer sur la cote atlantique francaise.

lés et al., 2009). La méthode est la suivante : tous les 15 jours, des dupliquats d’1 L d’eau
de mer sont prélevés & 1 m de profondeur sous la surface et fixés par une solution de
Lugol (1 mL par litre d’eau de mer). Au laboratoire, les espéces phytoplanctoniques sont
identifiées et énumérées sous un microscope par des techniciens spécialistes. Les données
sont interpolées quotidiennement par une fonction pchip ? sous Matlab (The MathWorks
Inc.).

2.5 Simulations appliquées et théoriques

Les simulations présentées dans ce chapitre ont été réalisées avec a la fois le logiciel
Matlab R14 (The MathWorks Inc.) et le logiciel Stella 8.1 (High Performance Systems
Inc.). Les résultats obtenus n’étaient que légérement différents de par les procédures
d’intégration.

Pour les simulations appliquées, les variables d’état du modeéle ont été initialisées
en faisant des hypothéses sur I'allocation énergétique de maniere & reproduire la masse
seche observée lors de la premiére mesure. La masse seche est obtenue au travers des
quatre variables d’état en utilisant ’équation suivante (Eq. 1.1) :

E+FEr Evdy  Egodgo
HE [EG] [EGO]

DFM = (1.1)

La calibration du parametre X, a été effectuée par ajustements successifs, de maniere
a atteindre la masse de chair seche observée avant I’émission des gametes. La qualité de
'ajustement du modéle aux données est évaluée par le coefficient de détermination, R?,

2. Piecewise cubic hermitian interpolation : fonctions d’interpolation cubique assurant une fonction
dérivable en tous points.
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par la pente de la régression X = aX , ol X représente les valeurs simulées et X les
valeurs observées. Pour évaluer la qualité de I’ajustement de 'amplitude du frai, F', du
modele, nous avons calculé la proportion d’erreur faite ainsi : S = W Enfin dans
ces simulations, la date d’émission des gameétes est fixée en fonction des observations.

A linverse, pour les simulations théoriques, la date d’émission des gameétes dépend du
dépassement d’une température seuil de 19°C et d’un seuil de ratio gonado-somatique,
rapport entre la masse de chair seche représentée par les gonades et la masse de chair
séche totale, fixé & 46 %. L’efflorescence printaniére a été simulée en utilisant une gaus-
sienne : X = aXewp(—%) 4+ dx, ou ax est la valeur du pic de 'efflorescence, bx
le jour julien d’occurrence de l'efHlorescence, cx la durée de l'efflorescence en jour et
dx la concentration en phytoplancton en dehors de la période d’efflorescence. Seuls les
parametres bx et cx varient dans les simulations théoriques, pour des valeurs ax et
dx fixées aux valeurs observées de 1.810% et 210° respectivement. La température est
décrite par la fonction sinusoidale utilisée pour le début et la fin de la construction des
gonades, avec des variations des parametres ar et by et des valeurs fixes pour cp et by,
27/365 et —2.07 respectivement. Pour chacun des quatre parametres qui varient dans
les simulations théoriques, onze valeurs ont été choisies, de maniére a couvrir la gamme
de variation observée dans les quatre sites d’étude. Pour améliorer la lisibilité des figures
produites, le maximum des dates de ponte et la moyenne globale du nombre d’ovocytes
produits ont été attribués aux simulations pour lesquelles les conditons d’émission des
gametes n’étaient jamais remplies.

3 Reésultats du modele

3.1 Simulations appliquées

Les simulations obtenues présentent globalement une bonne correspondance avec les
observations (Fig. 1.6). Au printemps, la croissance simulée suit parfaitement les obser-
vations a ’exception de la simulation de 2009 pour la rade de Brest. En été, ’amplitude
du frai est décrite avec moins de 20% d’erreur par le modele en baie de Bourgneuf et
dans les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron en 2009. Les autres simulations de
I’amplitude du frai sont moins bonnes. Il y a sous-estimation pour la rade de Brest en
2008 et 2009 et pour le bassin de Marennes-Oléron en 2008. Le bassin d’Arcachon en
2008 est le seul site ou le modele surestime fortement ’amplitude du frai. En automne,
de nombreuses surestimations du modeéle par rapport aux données sont observables. Les
plus importantes ont lieu pour le bassin d’Arcachon en 2009 et pour la baie de Bourgneuf
en 2008 et 2009. Les autres simulations sont plus satisfaisantes, méme si de plus petites
déviations peuvent étre repérées, comme pour ’année 2008 du bassin d’Arcachon.

Deux simulations se distinguent des autres par leurs valeurs calibrées de X, : celle du
bassin d’Arcachon en 2008 et celle de la rade de Brest en 2009 (Tab. 1.4). Pour la rade
de Brest, en avril et mai 2009, certains prélévements de flore n’ont pas pu étre analysés,
ce qui a conduit probablement & une sous-estimation de la flore présente pendant cette
période. Le X}, est donc sous-estimé dans ces simulations a cause de cette sous-estimation
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FIGURE 1.6 — Simulations (ligne continue pour 2008 et pointillés pour 2009) de la masse
de chair seche observée (croix pour 2008 et cercles pour 2009) avec le modeéle DEB pour
le bassin d’Arcachon (A), le bassin de Marennes-Oléron (B), la baie de Bourgneuf (C)

et la rade de Brest (D).
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de la flore au printemps. Ceci explique de plus la mauvaise qualité de la simulation au
printemps. Pour la simulation du bassin d’Arcachon, la valeur tres élevée du parametre
X s’explique par la tres faible croissance observée cette année-la sur le lot d’huitres
suivi dans ce bassin, malgré des concentrations de phytoplancton assez importantes au
printemps. Au contraire, de faibles valeurs sont calibrées pour la rade de Brest en 2008
et le bassin d’Arcachon en 2009.

TABLE 1.4 — Valeurs du paramétre X}, calibré dans les simulations en 10%cells.L 1.

Arcachon | Marennes-Oléron | Bourgneuf Brest
2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009
1,2 0,45 | 0,85 0,63 | 0,73 0,72 | 0,48 0,27

Les indicateurs de qualité de ’ajustement du modele souffrent fortement du manque
d’ajustement du modele en automne (Tab. 1.5). Ainsi le coefficient de détermination
n’est que de 0.27 en 2008 et 0.01 en 2009 pour la baie de Bourgneuf, et la pente montre
que ces mauvais résultats sont dus a la surestimation automnale par le modele. L’erreur
faite sur la ponte est inférieure a 20% pour quatre simulations, ce qui est acceptable
au regard de I'incertitude inhérente a 1’évaluation de 'amplitude du frai par biométrie.
Ainsi, la baie de Bourgneuf est le site ou l'erreur faite sur 'amplitude du frai est la
plus faible, avec 9% et 3% pour respectivement 2008 et 2009. Les autres amplitudes du
frai sont bien estimées pour 'année 2009 du bassin d’Arcachon et de Marennes-Oléron.
On retrouve 'anomalie de I’année 2008 pour le bassin d’Arcachon, puisque le modele
décrit une émission deux fois plus importante que celle observée. Nous verrons dans
la discussion comment expliquer les résultats peu satisfaisants du modele pour cette
année. Le site de la rade de Brest présente de fortes erreurs, 33% pour 2008 et 69% pour
2009, sur 'amplitude de ’émission des gametes, méme si celle de 2009 s’explique par le
probleme d’estimation du phytoplancton printanier.

Arcachon | Marennes-Oléron | Bourgneuf Brest
Indice | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009
R?| 0,76 0,44 | 0,33 0,66 | 0,27 0,01 | 0,77 0,14
a| 1,02 1,34 | 1,07 1,00 | 1,11 1,36 | 0,88 0,71
S| 1,03 0,12 | 0,43 0,18 | 0,09 0,03 | 0,33 0,69

TABLE 1.5 — Valeurs de trois indicateurs de bon ajustement du modele aux données. R?
est le coefficient de détermination, a est la pente de la régression des valeurs prédites
contre les valeurs observées et S est 'erreur faite sur la ponte simulée par rapport a
I’observation.

3.2 Simulations théoriques

Suite a cette confrontation entre le modele et les données, il apparait que, hormis
les cas litigieux de Brest 2009 et Arcachon 2008, le modele est suffisamment robuste au
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printemps pour pouvoir étre utilisé de maniére théorique pour le calcul de la fécondité et
I’estimation de la période de ponte. Dans cette partie, nous utilisons donc le modele avec
des forcages théoriques de température et de phytoplancton afin de mieux comprendre
comment ces deux variables forcantes influencent la date d’émission des gametes et la
fécondité. Plus précisément, les simulations théoriques ont été faites selon les variations
de quatre parametres et avec une faible valeur (Fig. 1.7) ou une valeur élevée (Fig. 1.8)
du parametre X. Pour chaque simulation, la date d’émission des gameétes et le nombre
d’ovocytes produits ont été calculés dans le cas ou les conditions de déclenchement de la
ponte étaient remplies. Les valeurs obtenues ont ensuite été projetées dans un plan en
faisant des moyennes sur les deux autres dimensions.

Pour une faible valeur de X}, liée notamment & une qualité de nourriture élevée,
le facteur principal qui influence la date d’émission des gametes est la température et
plus précisément la température annuelle moyenne (Fig. 1.7, A). Le seuil de 19°C est
alors la derniére condition d’émission devant étre remplie. Si cette température n’est pas
atteinte, aucune émission n’a lieu, comme dans le coin en bas a gauche du graphique 1.7
A. La variable forcante de nourriture a un faible effet si I’efflorescence de phytoplancton
apparait tardivement, apres le mois d’avril (Fig. 1.7, B). Ceci fait varier la date d’émission
des gametes entre la fin juin et la mi-juillet. Le nombre d’ovocytes produits dépend
quant a lui & la fois de la température et de la nourriture. Pour la température (Fig. 1.7,
C), 'amplitude annuelle est le facteur principal qui impacte le nombre d’ovocytes tandis
qu’il s’agit de la durée de I'efflorescence pour la nourriture (Fig. 1.7, D). Si I'eflorescence
printaniére arrive tardivement dans la saison, cela retarde la ponte mais augmente aussi
le nombre d’ovocytes produits. Ceci s’explique par le fait que la gamétogenese dure plus
longtemps dans des eaux plus chaudes.

Pour une valeur élevée de X, liée notamment a une faible qualité de nourriture, les
mémes tendances se retrouvent pour la date d’émission des gametes (Fig. 1.8 A et B).
Cependant, les efflorescences printanieres tardives, c¢’est-a-dire apres la mi-mars, ont un
effet amplifié sur la date d’émission : celle-ci varie de la fin juin a la fin juillet (Fig. 1.8
B). Si nous comparons ces résultats avec ceux de la figure précédente, nous pouvons voir
que la date d’émission est retardée pour les mémes combinaisons de parameétres. Avec
une forte valeur de X, la température et la nourriture n’influencent que tres peu le
nombre d’ovocytes produits (Fig. 1.8 C et D). La comparaison avec la figure précédente
montre que les effets de la température et de la nourriture sont négligeables par rapport
a leffet du parametre X sur la fécondité.

4 Discussion

Pour de faibles valeurs de X}, liées généralement a une qualité de nourriture élevée,
nos résultats montrent que la date d’émission des gametes dépend principalement de
la température moyenne annuelle. Ceci concorde avec l'utilisation de la méthode des
degrés-jour pour déterminer le moment ou les huitres deviennent matures (Mann, 1979).
Pourtant, 'application de cette méthode dans le milieu naturel s’est révélée inexacte
(Steele et Mulcahy, 1999), peut-étre parce que la quantité et la qualité de la nourriture
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FIGURE 1.7 — Simulations théoriques de la date d’émission des gametes (A et B)
et du nombre d’ovocytes produits (C et D) avec une faible valeur pour Xj (X =
0,45 10606118.L_1) en fonction de la variation de quatre parameétres : Pamplitude et la
moyenne annuelles de la température ; la date d’occurrence et la durée de I'efflorescence
printaniére. Les résultats obtenus sont projetés dans les plans a deux dimensions de la
température (A et C) et de la nourriture (B et D).
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disponible n’étaient pas prises en compte. Ceci est confirmé par cette étude : la méthode
des degrés-jour ne peut pas étre efficace pour prédire la date de maturité dans I'envi-
ronnement puisque la nourriture n’y est pas constante interannuellement, en quantité
comme en qualité. Dans le milieu, Grangeré et al. (2009) associent les efflorescences prin-
taniéres précoces aux années seches et les efflorescences tardives aux années humides, ce
qui indique que la nourriture et la température pourraient étre couplées d’un point de
vue hydroclimatique. Ici, nous avons simulé, de maniere théorique, toutes les combinai-
sons de nourriture et de température possibles mais certaines combinaisons pourraient
étre plus fréquentes que d’autres en fonction du climat.

La température est souvent vue comme une limite nord a I’émission des gameétes et
donc comme un facteur qui limite ’extension géographique vers le nord (Diederich et al.,
2005; Wrange et al., 2009). Cette limitation de 1’émission des gametes par la température
estivale conduit a des pontes occasionnelles les années chaudes et a la résorption autom-
nale les autres années. Nous avons estimé le rendement d’énergie en cas de résorption des
gametes a 25%. Et si nous faisons I’hypothése que le rendement de la résorption totale
des gametes apres I’absence de ponte est le méme, 1’énergie gagnée par la résorption peut
représenter une quantité importante d’énergie mobilisable pour la reproduction I'année
suivante. Ce mécanisme a déja été proposé pour expliquer la capacité des huitres de
certains écosystémes productifs a mener la gamétogenese & son terme sans étre nourries
(Cannuel et Beninger, 2005). Dans les écosystémes ou 1’émission des gametes n’est pas
déclenchée chaque année, ce processus peut donc contribuer a augmenter le nombre de
gametes produits et faciliter la colonisation de zones plus au nord lorsque les conditions
sont favorables.

La différence la plus importante de croissance printaniere apparait en 2008 entre les
huitres placées dans le bassin d’Arcachon et celles placées dans la rade de Brest. Cette
différence de croissance ne semble pas liée & la concentration en phytoplancton puisque
les concentrations des efflorescences printanieres sont comparables entre les deux sites
(données non présentées). Dans nos simulations, cette différence de croissance avec les
mémes concentrations de phytoplancton est portée par la valeur du parametre X :
0,4510% pour les huitres de la rade de Brest contre 1,210° pour les huitres du bassin
d’Arcachon. Nos simulations théoriques montrent que ce parametre a un effet important
sur la fécondité. Une autre illustration de I'impact du parametre Xj sur la reproduc-
tion est donnée par la simulation de la croissance des huitres du bassin d’Arcachon en
2008. Il est en effet possible d’obtenir une meilleure simulation en ne contraignant pas
les huitres a 1’émission des gametes comme précédemment et en augmentant légerement
le parametre X (Fig. 1.9). La ponte n’a alors plus lieu car la résorption des gonades
apparalt avant que le ratio gonado-somatique déclencheur de la ponte ne soit atteint.
Cette simulation sans ponte est plus proche des observations jusqu’en automne et re-
produit la faible décroissance de masse de chair seche observée en juin avec seulement
un faible changement de la valeur de Xj. De treés fortes valeurs de X semblent donc
pouvoir empécher I’émission des gametes dans certains cas. Cependant, cette simulation
ne représente pas ’ensemble des populations du bassin d’Arcachon puisqu’en 2008, les
concentrations de larves observées étaient dans la norme des années précédentes.
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Comme Pouvreau et al. (2009) l'ont
déja expliqué, la variabilité du parametre
X} entre les simulations est une boite
noire qui rassemble différents effets comme
la qualité de la nourriture, la qualité
du proxi utilisé comme variable forcante,
la variabilité phénotypique, les conditions
zootechniques ou l'effet de la pollution.
0.4 S SEErvE— S NEEr— . La variabilité du parametre X pour les
coquillages dans le modele DEB est un

FIGURE 1.9 — Simulations dans le bassin Probléme qui touche presque toutes les
d’Arcachon en 2008 en utilisant les déclen- espéces (Pouvreau et al., 2006; Ren et
cheurs de ponte avec X; = 1,2100 (ligne Schiel, 2008; Pouvreau et al., 2009; Ros-
continue) et Xj, = 1,410 (ligne pointillée). land et al., 2009; Troost et al., 2010). Tout

d’abord, 'accent a été mis sur le choix
d’un meilleur proxi de la nourriture disponible dans le millieu pour I'huitre (Bourles
et al., 2009). Avec l'utilisation des comptages de cellules phytoplanctoniques, cela a
conduit a douter de la qualité nutritive de certaines espéces de phytoplancton pour les
huitres comme Leptocylindrus minimus (Pouvreau et al., 2009) ou Tetraselmis sp. (Bour-
les et al., 2009). Une hypothése importante cachée derriere la réponse fonctionnelle du
modele DEB est que le comportement de C. gigas est le méme pour toutes les especes de
phytoplancton. Pourtant, Tran et al. (2010) ont montré par valvométrie que cela n’était
pas le cas en comparant une espece non toxique Isochrysis galbana, et une espéce toxique,
Alezandrium minutum. De plus, Comeau et al. (2010) ont observé, en étudiant le taux
d’ingestion d’une population d’huitres, que certaines efflorescences automnales ne sont
pas utilisées par les huitres.

Masse de chair seche en g

D’un point de vue plus fondamental, méme le choix de I’équation utilisée comme
réponse fonctionnelle impacte fortement la dynamique du modeéle (Fussmann et Blasius,
2005). Poggiale et al. (2010) ont mis en évidence que cet effet est aussi présent pour
des modeles plus complexes comme des modeles DEB de chaine trophique nutriment-
phytoplancton-zooplancton. Ils aboutissent & la méme conclusion que Gentleman et Neu-
heimer (2008), & savoir que les détails physiologiques et écologiques de la prise de nour-
riture sont primordiaux dans la dynamique du modéle.

Finalement, a la fois d’un point de vue expérimental et fondamental, la simulation de
la croissance des huitres nécessite des études in situ plus détaillées sur le bol alimentaire
de TI'huitre. Pour le futur, ce type de progres pourrait étre réalisé par des études de
terrain grace a une technique similaire a ce que décrivent Comeau et al. (2010). Il nous
semble inutile d’accroitre la complexité du modele DEB tant que l'effet de la qualité du
phytoplancton n’est pas mieux prise en compte par le modele.
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5 Conclusion

En conclusion, nous montrons dans ce chapitre que l’effet des variables forcantes,
température et nourriture, sur la date d’émission des gametes et sur la fécondité peut
étre synthétisé en reprenant la figure présentée en introduction (Fig. 1.10). Le modele
démontre qu’il existe une relation forte entre la température moyenne du printemps et la
date d’émission des gametes. Les dates d’émission les plus précoces pour une température
printaniere donnée correspondent alors aux années ou la qualité de la nourriture est
particulierement élevée (faible Xj) et lorsque l'efflorescence printaniére n’est pas trop
tardive. Ceci correspond a la droite tracée sur la figure 1.10, A. Pour la relation entre
I’amplitude du frai et la concentration en phytoplancton disponible dans le milieu, le
modele montre qu’une telle relation est fortement impactée par le parametre de qualité
de la nourriture et dans une moindre mesure par ’amplitude annuelle de la température.
Seuls des années et des sites a qualité de nourriture similaire peuvent donc étre comparés
entre eux.
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F1GURE 1.10 — Figure 1.1 interprétée avec les résultats des simulations théoriques pour
la date d’émission des gametes (A) et 'amplitude de cette émission (B).

Au vu de ces résultats, il nous semble qu’'une meilleure compréhension de I'impact
de la nutrition sur la fécondité nécessite la recherche d’un indicateur de la nutrition des
huitres qui soit a la fois quantitatif et qualitatif.






CHAPITRE 2

Quels sont les facteurs déclencheurs de I'émission des gameétes ?

“[...] Les résultats de l’ostréographie peuvent permettre de mieuxr com-
prendre les causes qui président au déclenchement du frai [...]. Il suffirait
pour cela de pouvoir disposer de stations d’enregistrement des principaux
paramétres du milieu.”

Edouard His (1975)

1 Introduction

ANS LE CHAPITRE PRECEDENT, nous avons implicitement considéré qu’une fois la
D gamétogenese achevée, les gametes étaient immédiatement émis dans le milieu.
Pourtant les observations de terrain montrent que les huitres peuvent rester sur le point
d’émettre leurs gametes pendant un certain temps sans qu’il ne se passe rien (Toulhoat,
2008, p.62). A I'image du schéma général de reproduction proposé par Olive (1995) qui
comprend une phase de maturation des gametes, suivi d’une phase de latence jusqu’a
ce qu'un éveénement déclencheur de la reproduction intervienne, il semble y avoir pour
I’huitre creuse un facteur supplémentaire qui déclenche le frai pendant cette période de
latence.

Ce facteur déclencheur est un mécanisme important pour synchroniser I’émission des
gametes chez les especes pour lesquelles la fécondation est externe (Levitan et Peter-
sen, 1995; Yund, 2000). Et la question de savoir dans quelle mesure le synchronisme
est important pour éviter la limitation en spermatozoides lors de la fécondation est en-
core débattue au sein de la communauté scientifique (Serrdao et Havenhand, 2009). En
effet, chez les especes a fécondation externe, de nombreuses adaptations visent a aug-
menter le taux de fécondation comme les comportements grégaires, les fortes densités,
les stimulations chimiques et bien slr le synchronisme de ’émission des gameétes dans
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le temps et 'espace. A ce titre, 'huitre creuse semble concentrer un grand nombre de
caractéristiques susceptibles d’assurer un fort taux de fécondation (Tab. 2.1) comme
la longévité relativement accrue des spermatozoides ou le déclenchement chimique du
frai par 'intermédiaire de peptides membranaires portés par le spermatozoide. Pour His
(1975), 'importance de I’émission et son synchronisme sont des facteurs de succes de la
cohorte larvaire qui en résulte. Cet auteur remarque aussi que des conditions du milieu
favorables, température supérieure a 20°C et nourriture abondante, donnent lieu a des
émissions de gametes importantes et bien synchronisées tandis qu’un milieu défavorable
provoquera des émissions diffuses dans le temps (His, 1991).

Niveau Adaptations Référence

Sperme  Longévité de 24h Suquet et al. (2010)
Vélocité de 30-70um.s~! Faure (1996)

Ovule Longévité > 4h a 19°C Song et al. (2009)

Individu  Déclenchement du frai par les méles Galtsoft (1938a,b, 1940)
Expulsion des ovocytes Galtsoff (1938a)
Fixation grégaire pour C. virginica Hidu (1969)

Population  Synchronisme du frai His (1991)

Déclenchement de la ponte par des peptides Rice et al. (2002)
membranaires du spermatozoide
Effet hydrodynamique de la structure en récif Pavlos (2004)

TABLE 2.1 — Exemples de différentes adaptations visant a assurer un bon taux de fécon-
dation pour le genre Crassostrea

Globalement, chez la plupart des espéces a fécondation externe, le facteur déclencheur
de D’émission des gameétes dans le milieu naturel reste inconnu (Yund, 2000). Parmi
les travaux effectués, une grande hétérogénéité de facteurs déclencheurs émerge (voir
Le Pennec 1981 pour les mollusques). Ainsi, pour les espéces de Fucus, I’émission des
gametes s’effectue dans des périodes de faible turbulence et toujours le jour (Pearson
et Serrao, 2006). La détection des faibles turbulences semble se faire par la mesure de
la quantité de carbone dissous a proximité, ces composés disparaissant localement lors
de faibles renouvellements. Certaines especes de moule, semblent quant-a elles capables
de synchroniser I’émission des gameétes avec le pic de phytoplancton (Ram et al., 1996).
Himmelman (1975) a ainsi démontré plus formellement que pour l'oursin Strongylocen-
trotus droebachiensis et deux especes de chitons, ’émission des gametes est provoquée
par 'efflorescence phytoplanctonique. Ceci semble aussi vrai pour la moule bleue (Starr
et al., 1990). L’acquisition de ce mécanisme est un avantage évolutif certain pour la sur-
vie des larves. La stimulation de I’émission des gametes par des chocs thermiques est une
pratique efficace en laboratoire chez un grand nombre de mollusques (Le Pennec, 1981;
Helm et Bourne, 2004), méme si la généralité de ce déclencheur dans le milieu n’est pas
démontrée.

Les rythmes lunaires ont souvent été évoqués comme élément de synchronisme de
Iémission des gametes chez un grand nombre d’espéces (voir Korringa 1947 ou plus
récemment Bentley et al. 2001 pour des exemples chez les vers marins). L’exemple le
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plus emblématique est le ver polychaete du Pacifique Palola viridis dont le jour de
reproduction peut étre prédit de maniere précise lors du 3°™¢ quartier de la lune au mois
d’octobre ou de novembre (Caspers, 1984). Pourtant le mécanisme de ce rythme étonnant
n’est toujours pas compris pour cette espece. Et souvent lorsqu’un synchronisme lunaire
est observé, comme pour ce polychaete, la vraie nature du “zeitgeber”, littéralement
du “donneur de rythme”, reste spéculative tant il est difficile de différencier les effets
directs de la lune des effets indirects a travers les marées sans perturber un grand nombre
d’autres éléments.

Pour I'huitre creuse, les stimulus précis qui provoquent le frai en milieu naturel
restent mal connus. Dans le bassin d’Arcachon, His (1976) a montré avec les premieres
études valvométriques que les frais ont lieu préférentiellement lors des forts coefficients
de marée et des fortes variations thermiques. Ainsi le déclenchement du frai par des
variations thermiques rapides est suspecté dans le milieu naturel (His, 1976).

D’autre part, le synchronisme du frai chez les huiltres pourrait étre provoqué dans
le milieu par les stimulations chimiques des émissions de gametes des premieres huitres
jusqu’a provoquer la ponte massive et synchrone de tout un banc (Galtsoff, 1938b).
Bernay et al. (2006) ont démontré que des peptides sont impliqués dans la régulation
chimique de 'ovulation tandis que la sérotonine peut étre utilisée pour déclencher 1’émis-
sion des gametes chez beaucoup d’espéces de mollusques dont I'huitre creuse (Gibbons
et Castagna, 1984). D’une maniere plus précise, des peptides membranaires du sper-
matozoide semblent étre les déclencheurs chimiques pour les individus n’ayant pas émis
leurs gametes, lorsqu’ils ingérent les spermatozoides de leurs conspécifiques (Rice et al.,
2002).

Ce chapitre vise donc a améliorer les connaissances sur les conditions d’émission
des gametes pour l'huitre creuse en répondant a deux questions : quel est le facteur
déclencheur de I’émission des gametes chez ’huitre creuse ? Et est-ce que ce facteur rend
cette émission prédictible ?

Pour répondre & ces questions, nous avons effectué dans les bassins de Marennes-
Oléron et d’Arcachon des suivis valvométriques! & haute fréquence et non invasifs
(HENI) poursuivant ainsi ce qu’Edouard His, il y a plus de 40 ans, avait initié dans
le bassin d’Arcachon (His, 1970). La détection du frai par valvométrie repose sur les
observations du comportement d’émission des gametes par les huitres, synthétisées par
Galtsoff (1938a,b, 1940). L’émission des ovocytes chez C. gigas se traduit par des mou-
vements valvaires amples et répétitifs. Ce comportement particulier rend la ponte de la
femelle détectable au moyen d’un enregistrement de 'activité valvaire (Galtsoff, 1938a;
His, 1970, 1975). Chez le male, au contraire, ¢’est une importante action des cils qui pro-
pulse les spermatozoides a ’extérieur, ce qui ne se traduit donc pas par des mouvements
valvaires caractéristiques mais plutét par une réduction de lactivité valvaire.

Dans un deuxieéme temps, nous nous sommes attachés a rechercher dans les données
de péches de larves réalisées depuis l'introduction de C. gigas en France, les conditions
qui président au frai. Ces données couvrent la période 1973-2010 pour le bassin de

1. Contrairement & Edouard His qui parlait d’ostréographes, nous utiliserons ici le terme de valvo-
metres puisque cet appareil peut étre utilisé chez tous les bivalves.
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Marennes-Oléron et 1982-2010 pour le bassin d’Arcachon et permettent donc, malgré
la faible résolution temporelle, de rechercher les conditions de pontes sur de plus vastes
échelles de temps.

2 Matériel et méthodes

2.1 Acquisitions valvométriques et identification des pontes

Le suivi des huitres dans le milieu par valvométrie HFNI (Haute Fréquence - Non
Invasive) a été développé par 'UMR CNRS EPOC ? de maniére & minimiser les effets de
I’appareil sur le comportement des huitres. Les huitres sont retirées de ’eau le jour qui
précede leur équipement avec les électrodes (Fig. 2.1). Elles sont séchées avant de coller
les électrodes avec une colle cyanoacrylate sur chacune des valves le matin. Un petit trou
a été creusé au niveau de la charniére sans blesser les huitres pour les attacher a leur
support tout en leur laissant une certaine liberté de mouvement. Les huiltres ont ensuite
été ramenées sur le terrain 'apres-midi. Ceci a été fait pour chacune des campagnes au
moins un mois avant la période d’émission des gametes.

Electro-aimant Cartes
Batteries  €lectroniques Huitres

RS =
4
Y

{38

FIGURE 2.1 — A) Huitres équipées d’électrodes. B) Dispositif terrain du valvometre pour
I’alimentation, 'acquisition, I’enregistrement et I’émission du signal.

2. Environnements et Paléoenvironnements OCéaniques. Voir le site l'eeil du mollusque :
http://www.domino.u-bordeaux.fr/molluscan__eye/
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Le valvomeétre utilisé permet de suivre 'activité valvaire de 16 huitres simultané-
ment. L’appareil fonctionne en mesurant les variations de tension produites aux bornes
d’une bobine électrique en la présence d’un champ électromagnétique provoqué par une
seconde bobine électrique selon la loi de Faraday : e = —% ol ¢ représente le champ
électromagnétique, N le nombre de spires et e la force électromotrice. Ces variations sont
proportionnelles & la distance du champ électromagnétique et sont traduites en tensions
par la loi d’Ohm U = RI — e, ou R est la résistance, I I'intensité du courant et U la
tension.

L’acquisition du signal est faite par l'intermédiaire d’une carte d’acquisition élec-
tronique toutes les 0,1 secondes. Comme 'appareil suit en permanence 16 huitres, le
signal est enregistré toutes les 1,6 seconde pour chaque huitre. Le signal est stocké sur
I’appareil mais aussi envoyé par le réseau GSM sur un serveur d’EPOC qui rend ensuite
les données disponibles via Internet. Tout ce systéme d’acquisition et de transmission
du signal est protégé dans un tube en PVC étanche. A Marennes-Oléron, I’alimentation
électrique du systeme était assurée par deux batteries de voiture en caisson étanche qui
étaient changées tous les 20 jours en moyenne. A Arcachon, du fait de la configuration
du site, une simple alimentation électrique filaire a pu étre utilisée.

Les brusques mouvements valvaires de la ponte peuvent facilement étre repérés au
sein du signal en calculant, par exemple, la somme mobile des différences deux a deux
de mesure d’ouverture sur une fenétre de 15 minutes (Eq. 2.1). Les événements de ponte
se situent alors dans les périodes ol cette quantité est a son maximum. Cette méthode
n’est pas robuste en cas de dérive du signal et les évenements de ponte ont alors été
recherchés visuellement pour ces exceptions.

N L _ X,
o m:zxa_ IXH)? 21)

2.2 Autres types de données utilisées

Pour les deux bassins, cinq types de données ont été utilisées dans ce chapitre en
plus de l'acquisition des signaux valvométriques. Les données d’abondance larvaire per-
mettent d’étendre l'investigation des déclencheurs de 1’émission des gametes sur une
plus longue période et les masses séches d’huitres constituent un autre indicateur de
I’émission. Les données de coefficients de marée, de température de I’eau et de 'air, de
distance Terre-Lune et d’illumination de la Lune sont les différents facteurs déclencheurs
qui seront reliés aux observations d’émissions de gameétes.

1. Les données d’abondance larvaire proviennent des campagnes estivales de péche de
larves réalisées deux fois par semaine en été dans les bassins de Marennes-Oléron
et d’Arcachon. Seules les données concernant le premier stade de développement
sont utilisées (voir le matériel et méthode du chapitre 3 pour une description plus
complete de la méthode, p. 77). Les données disponibles pour C. gigas, utilisées ici,
commencent en 1973 pour Marennes-Oléron et en 1982 pour le bassin d’Arcachon.

2. Les masses séches d’huitres présentées ici proviennent du suivi de la reproduction
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réalisé chaque année par le LER/PC. Pour chaque valeur de masse seche, 30 huitres
sont prélevées dans une méme population cultivée située a une dizaine de metres
du valvometre. Tous les 15 jours, elles sont ouvertes, la chair est retirée de la
coquille puis congelée. Elle est ensuite séchée par lyophilisation jusqu’a complete
déshydratation.

3. Les données de coefficient de marée ont été fournies par le SHOM (Service Hydro-
graphique et Océanographique de la Marine). Le coefficient de marée est calculé
comme le ratio de la hauteur d’eau prédite a Brest par rapport a un point fixe de
référence. Un coefficient de 20 représente la plus petite marée possible par I'unique
action des astres et un coeflficient de 120 la plus forte marée possible.

4. Les données de température de I’eau proviennent de sondes haute fréquence (sonde
Marel@estran pour Marennes-Oléron et sonde Micrel©pour Arcachon). Les données
de température de l'air proviennent des stations météorologiques de Météo France
du Cap Ferret pour Arcachon et du Chateau d’Oléron pour Marennes-Oléron sur
les périodes respectives de 1987 & 2010 et de 1990 & 2010 (données Météo-France).

5. Les données du cycle anomalistique de la lune représente la variation de la distance
entre la Terre et la Lune. Ce cycle, lorsqu’il est ajouté aux phases de la lune,
vient moduler 'amplitude des vives-eaux et des mortes-eaux. Les données ont été
obtenues sur le site du IMCCE? (Institut de Mécanique Céleste et de Calcul des
Ephémérides). Les données de pourcentage d’illumination de la Lune proviennent

quant-a-elle du site Internet d’océanographie de la marine américaine *.

Toutes les données ont été analysées en utilisant le logiciel R® distribué sous licence
publique générale GNU, avec les paquets signal et gplot.

3 Reésultats

3.1 Description du signal de ponte

Depuis 2006, 35 évenements de ponte ont été enregistrés par les valvometres placés
dans les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron. Sur la totalité, 13 ont été enregis-
trés dans le bassin de Marennes-Oléron (6 en 2008 et 7 en 2009) et 22 dans le bassin
d’Arcachon (5 en 2006, 8 en 2007, 2 en 2008 et 7 en 2010). Le faible nombre de pontes
détectées s’explique par le fait que seuls 16 individus sont suivis en méme temps et que
la valvométrie ne permet de détecter ’émission des gametes que chez les femelles.

La figure 2.2 montre le signal de ponte enregistré sur plusieurs huitres. Ce signal peut
étre facilement différencié du reste du signal sur une durée de 24 heures. Le signal de
ponte en lui-méme est composé d'un grand nombre de fermetures rapides entrecoupées
par une phase de réouverture plus lente. Pour les 40 exemples enregistrés, la ponte dure
en moyenne 31 minutes (£ 8) durant lesquelles ont lieu en moyenne 51 fermetures rapides

3. Site : http://www.imcce.fr/, rubrique Ephémérides.
4. U.S.N.O., United States Naval Observatory : http://www.usno.navy.mil/
5. R Development Core Team, voir http://www.R-project.org
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(£ 9) des valves. Le temps moyen entre deux fermetures est de 19 secondes (+ 7). Les
signaux de ponte enregistrés sont caractéristiques des pontes observées sur les huitres
femelles de plusieurs especes d’huitre.

WWWWWWWWW A) B)

Ouverture (mm)

Heure

N T 1
20:30 21:00 21:30
: . . . L )

FIGURE 2.2 — A) Exemples de signaux de ponte de quatre femelles enregistrés le 15 juillet
2007 a Eyrac dans le bassin d’Arcachon et B) agrandissement du signal de la quatrieme
huitre.

3.2 Représentativité du signal de ponte détecté

Au vu du peu d’individus suivis, la représentativité des pontes enregistrées par les
valvometres par rapport aux pontes qui ont lieu a ’échelle des bancs ou méme du bassin
ostréicole peut étre mise en doute. Les occurrences des pontes observées par valvométrie
ont donc été comparées aux autres indicateurs traditionnels de la reproduction, 1’évolu-
tion de la masse de chair séche d’'une population sentinelle et 'abondance de larves au
premier stade de leur développement, le stade “petites” (Fig. 2.3).

Pour les années étudiées a Arcachon, les pontes enregistrées par valvométrie concordent
généralement avec les autres indicateurs du frai. A ce titre, 2006 et 2010 sont des années
ou la concordance est parfaite entre I’ensemble des indicateurs. Les pontes détectées
précedent alors légérement le maximum de larves “petites” observé ces années la. A 'in-
verse, en 2007 et 2008, les pontes observées par valvométrie correspondent a des pics de
larves secondaires, voire méme a la limite de la détection comme pour 2007.

A Marennes-oléron en 2008 et 2009, les pontes enregistrées par valvométrie inter-
viennent au moment ou la masse de chair séche des populations sentinelles décroit bruta-
lement, ce qui indique également une ponte chez cette population. Pour les deux années,
un pic d’abondance de larves d’huitre creuse au stade “petites” est observé les jours
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F1GURE 2.3 — Concordance des différents indicateurs de ponte : détection par valvométrie
indiquée par la barre verticale, chute brutale de la masse de chair séche sur un lot témoin
voisin (ligne pointillée grise) et abondance larvaire au stade “petites”, 4gées de 3 a 6 jours,
(ligne noire continue) pour les années 2006, 2007, 2008 et 2010 dans le bassin d’Arcachon
et les années 2008 et 2009 dans le bassin de Marennes-Oléron.
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suivants. Cependant, en 2008, les pontes détectées par valvometrie sont suivies par le
pic de larves le plus important cette année la alors que c’est un pic mineur qui suit les
pontes observées en 2009.

Ces résultats pour les deux bassins conchylicoles montrent que certaines années la
majorité des huitres n’a pas émis leurs gametes au méme moment que les deux popu-
lations suivies dans ces bassins. Ces différents pics larvaires semblent donc représenter
I’émission des gametes de populations d’huitres différentes, des “bancs” différents.

Ces trois indicateurs d’émission des gamétes peuvent donc étre considérés comme
des mesures de la reproduction intégrées sur différentes échelles. La valvométrie est un
suivi individuel qui opere a ’échelle de quelques individus. Les données biométriques,
et plus particulierement le suivi de la masse séche de chair, suivent une population (un
banc). Tandis que les péches de larves permettent de suivre la reproduction de plusieurs
populations. Par exemple, la différence entre I’année 2008 et 'année 2009 a Marennes-
Oléron montre donc que ’emprise spatiale d’'un phénomene d’émission de gametes varie
d’une année sur I'autre.

3.3 Pontes et déclencheurs de pontes

La synthése du nombre de pontes observées par heure pour chaque évenement de frai
sur les huitres suivies (Fig. 2.4) apporte des éléments nouveaux sur le synchronisme des
individus a fine échelle temporelle et spatiale. En effet, contrairement a ce qui pourrait
étre attendu pour une espece dont le frai d’un individu provoque le frai chez les autres,
les pontes ne sont pas toujours synchrones a quelques jours pres entre des individus tres
proches les uns des autres (quelques dizaines de centimeétres). C’est notamment le cas
pour I'année 2008 & Marennes-Oléron et pour 'année 2006 dans le bassin d’Arcachon
pour lesquelles les observations de pontes sont étalées sur 3 jours. Au contraire, certains
évenements sont constitués par un seul pic de pontes tres synchrones comme pour les
observations faites en 2007 a Arcachon.

Une premiere recherche des déclencheurs de ponte peut étre réalisée en placant les
évenements de ponte observés sur le méme graphique que les déclencheurs potentiels
comme ’amplitude de la marée, ’amplitude thermique quotidienne de I’eau de mer, la
phase lunaire et le cycle anomalistique de la Lune (Fig. 2.5). L’amplitude de marée est
représentée par le coefficient de marée et ’amplitude thermique par la différence entre le
maximum et le minimum de la température de ’eau au cours d’une journée. Cette figure
montre que les événements de ponte interviennent presque chaque fois pres d’une pleine
ou d’une nouvelle lune, souvent associée au périgée de la Lune, ce qui provoque de fortes
amplitudes de marée. Certains éveénements ne suivent toutefois pas cette régle comme
pour les pontes observées en 2008 dans le bassin d’Arcachon. Dans tous les cas, ces
évenements de ponte coincident avec des périodes d’importantes amplitudes thermiques.

Une recherche plus approfondie des déclencheurs de ponte peut étre faite en compa-
rant le nombre d’événements de ponte enregistrés avec la fréquence des conditions dans
lesquelles les pontes ont eu lieu au sein de ’été. Si on effectue cet exercice avec les deux
principaux cycles de la marée, a savoir la succession des vives eaux et des mortes-eaux
bi-hebdomadaire et ’alternance quotidienne des basses et hautes mers, il apparait que
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FIGURE 2.4 — Variabilité temporelle de 'occurrence des pontes pour les 6 évenements
étudiés, en nombre de pontes observées par heure.



3. RESULTATS

A§nas 2008 (Marennes-Oléron)

p p
e O @
&
& }
®
T T T 1
01-07-2008 15-07-2008 01-08-2008 15-08-2008
Agnas 2009 (Marennes-Oléron)
a p a
O e O
<
o
& }
®
I T o T 1
01-07-2009 15-07-2009 01-08-2009 15-08-2009
3 Eyrac 2006 (Arcachgn)
(]
©
N
<
o
O o
o o
d T T T 1
5 01-07-2006 15-07-2006 01-08-2006 15-08-2006
-
© o Eyrac 2%07 (Arcachon)
‘L
g (] O (]
o &
|_
<
N
&
I T T 1
01-07-2007 15-07-2007 01-08-2007 15-08-2007
Eyrac 2008 (Arcachon)
p a p
(] O L]
@
o
<
o
o
N
I T N T 1
01-07-2008 15-07-2008 01-08-2008 15-08-2008
3 Eyrac 2010 (Arcachon)
a
O
©
o
<
o
o
N
I T T T 1
01-07-2010 15-07-2010 01-08-2010 15-08-2010

70 120 20 70 120

20

70 120

20

70 120

20

70 120

20

70 120

20

Coefficient de marée, -

65

FIGURE 2.5 — Observations de pontes par valvométrie (barres verticales) replacées dans
le contexte de la température minimum et maximum de I'eau (en gris), des coefficients
de marée (en trait continu noir), des lunaisons et du cycle anomalistique de la Lune (p :

périgée et a : apogée) de chaque été et pour chaque site.
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les pontes ne s’effectuent que sur une partie des conditions possibles (Fig. 2.6, A). Les
pontes ont lieu préférentiellement au début du jusant (1 heure et demie apres la marée
haute) et pendant les vives-eaux (coefficients supérieurs a 75). Les pontes observées a la
fois & Marennes-Oléron et Arcachon se placent donc dans un cadre bien particulier par
rapport a la marée, que ce soit pour des huitres toujours immergées comme & Arcachon

ou sur estran comme a Marennes-Oléron.

T T T T T T T
-300 -200 -100 0 100 200 300

o
S
A)
38 0 0000
L 2 * oW
« ]
E o
[J) 1 ow
ES] 0
b w
2 34 a
=) O Eyrac 2006 (Arcachon)
& 9 Eyrac 2007 (Arcachon)
8 g_‘ Eyrac 2008 (Arcachon)
(] ¥V Eyrac 2010 (Arcachon)
*  Agnas 2008 (Marennes-Oléron)
4 ©  Agnas 2009 (Marennes-Oléron)
T T T T T T T
-300 -200 -100 0 100 200 300
o O o m -
2" | B)
€
3 3
2.
3 o7 a
K.t
o =
T o
c
L
£ S
o
¢ "o o
= . b
e ° T T T T T T T
" 300 200 100 0 100 200 300
@
Z g
i
S C)
=
a
-
<
S 3
=
i
c
v o
o @7
c ° <
=
- . »
]
£ 2 . ?
]
= “ Yo
g o o
c o
g B
2
o

Difference avec la marée haute (min)

FI1GURE 2.6 — Coefficient de marée le jour de
la ponte (A), proportion de la lune éclairée
(B) et distance Terre-Lune (C) en fonction
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haute la plus proche pour chacun des éve-
nements de pontes observés. La distribution
des valeurs estivales (juilllet-aotit) pour les
variables placées en ordonnée est tracée dans
la marge droite.

Les pontes ont ainsi lieu lors de la nou-
velle lune (4 années-site) ou de la pleine
lune (1 année-site) méme si I’année 2008 &
Arcachon se place en dehors de cette regle
(Fig. 2.6, B). Toutes les pontes ont égale-
ment lieu lorsque la Lune se trouve proche
de la Terre, ce qui se traduit par des ma-
rées de vives-eaux de fortes amplitudes
(Fig. 2.6, C). Comme le montre la com-
paraison entre la distribution en marge de
la figure de la fréquence des occurrences
des distances Terre-Lune et les observa-
tions lors des pontes, aucune ponte n’in-
tervient lorsque la Lune se situe & plus de
60 rayons terrestres de la Terre alors que
cet éveénement est trés fréquent pendant
Iété.

En outre, le déclencheur de ponte ha-
bituellement évoqué pour I'huitre creuse
est la température. Les chocs thermiques
sont, par exemple, utilisés en écloserie
pour provoquer 1’émission des gametes.
Chacune des pontes enregistrées a donc
été placée dans un plan formé par la tem-
pérature de I’eau et 'amplitude thermique
(max-min), toutes les deux calculées sur
les 24 heures qui ont précédé la ponte (Fig.
2.7). Dans le but d’indiquer la fréquence
de ces températures et de ces amplitudes
thermiques en été pour les deux sites, les
distributions en juillet-aolit pour ces va-
riables ont été tracées dans les marges du
graphique.

Cette figure montre que 1’émission des
gametes intervient pour des températures
estivales habituelles dans ces deux écosys-
temes mais surtout pour des amplitudes
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thermiques importantes, en général supérieures a 2,5°C, qui se placent dans la moitié
la plus élevée des amplitudes thermiques observées en juillet-aotit. Il apparait donc que
les émissions de gametes peuvent étre reliées a d’importantes amplitudes thermiques
de l'eau de mer et ceci reste vrai sur plusieurs années et dans deux sites différents.
Seuls deux événements de ponte se placent en dehors de ce schéma général en 2008 a
Marennes-Oléron avec une amplitude thermique de seulement 1,5°C avant la ponte.

@ Arcachon 2006
()

®  Marennes-Oléron 2008

¢ Arcachon 2007 .

A Arcachon 2008

Amplitude thermique sur 24h (Max - Min)
>
Amplitude thermique sur 24h (Max - Min)

v Arcachon 2010 ©  Marennes-Oléron 2009

T T T T T T T T T
20 22 24 26 19 20 21 22 23

Température moyenne sur 24h avant la ponte (°C) Température moyenne sur 24h avant la ponte (°C)

FIGURE 2.7 — Température moyenne de I’eau et amplitude maximale (max - min) pendant
les 24 heures avant la ponte pour chacune des pontes enregistrées pour Marennes-Oléron,
site d’Agnas (a gauche) et Arcachon, site d’Eyrac (a droite). Les distributions estivales
de ces deux parametres pour les années étudiées sont projetées dans les marges. Les
nombres entre parenthéses indiquent le nombre de pontes différentes représentées par un
méme point si supérieur a un.

3.4 Déclencheurs du frai : analyse rétrospective sur 30 ans

Les données historiques de péches de larves des bassins de Marennes-Oléron et d’Ar-
cachon permettent de donner des indications sur le jour de ponte avec une moins bonne
précision temporelle mais sur une période beaucoup plus longue. Ces données sont, en
effet, disponibles depuis 1973 pour Marennes-Oléron et 1982 pour Arcachon. Comme les
péches sont réalisées deux fois par semaine et que la détection des larves n’est possible
qu’au minimum 2 jours apres la ponte, le jour de ponte se situe en général entre 2 et
5 jours avant la détection du pic de larves au stade “petites” (premier stade de leur
développement).

En ce qui concerne le bassin d’Arcachon, la figure 2.8 présente les distributions des
déclencheurs potentiels de pontes vus auparavant : 'amplitude thermique quotidienne
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Bassin d'Arcachon
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FIGURE 2.8 — Densité de probabilité pour "amplitude thermique de I'air (A), 'amplitude
thermique de 'eau (B), le coefficient de marée (C) et la distance Terre-Lune (D) lors du
frai dans le bassin d’Arcachon (courbe en pointillés rouges) comparée aux densités de
probabilité de ces parametres si le frai s’effectuait aléatoirement en juillet-aotit (courbe
noire en trait plein). Le frai est défini comme la période de 2 & 5 jours avant le pic de
larve au stade “petites” et le maximum pendant ces trois jours est retenu.
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de T’air ou de 'eau, le coefficient de marée et la distance Terre-Lune. Pour chacune de
ces variables, deux distributions sont représentées, la ligne pointillée rouge représente
la distribution des valeurs maximales dans l'intervalle de 2 a 5 jours avant le pic de
larves (exceptée pour la distance Terre-Lune, ou il s’agit de la distribution des valeurs
minimales) et la ligne noire continue, la distribution obtenue en cas de tirage aléatoire
des dates de ponte sur la période estivale.

Pour le premier déclencheur potentiel de ponte, 'amplitude thermique quotidienne
de lair, les deux distributions sont clairement différentes (Fig. 2.8), ce qui montre que la
ponte a lieu de maniere préférentielle lors des fortes amplitudes thermiques, supérieures
a 12°C sur les 236 pics de larves pour lesquels ces données étaient disponibles. Pour le
second déclencheur potentiel, 'amplitude thermique quotidienne de I’eau, seule une faible
différence apparait entre les deux distributions pour les 214 pics de larves considérés.
Cette différence est néanmoins significative d’apres le test de Kolmogorov-Smirnov (p =
0,006).

Dans le cas du coefficient de marée, la ponte semble intervenir préférentiellement
pour les forts coefficient de marée pour les 254 pics de larves considérés. La différence
la plus importante entre les deux distributions apparait en effet pour des coefficients
de marée autour de 95. Pour le dernier indicateur de ponte, la distance Terre-Lune, les
254 pics de larves ont lieu plus fréquemment qu’attendu en période de périgée. Ceci est
effectivement nécessaire pour obtenir des coefficients de marée importants.

Les mémes analyses ont été effectuées pour le bassin de Marennes-Oléron dans le
secteur de la Seudre a l'exception du contraste thermique de l'eau, les températures
hautes fréquence de I’eau n’étant pas disponibles sur une assez longue période (Fig. 2.9).
Les trois facteurs restant présentent tous des distributions significativement différentes
de celles attendues. La plus forte déformation de la distribution attendue intervient pour
le coefficient de marée puisque le mode de la distribution passe d’un coefficient de 75 & un
coefficient de 100. Dans le méme temps, la distribution du cycle anomalistique présente
plus de faibles valeurs qu’attendu, ce qui suggere que les coefficients de marées ont un
effet d’autant plus fort qu’il sont élevés. Par comparaison avec le bassin d’Arcachon,
la distribution de la température de 'air n’est que légeérement déplacée vers les fortes
valeurs (p = 0,012 d’apres le test de Kolmogorov-Smirnov).

4 Discussion

4.1 Quel facteur déclencheur de ponte retenir ?

Que ce soit a Marennes-Oléron ou a Arcachon et que ce soit en utilisant les valvo-
metres ou les péches de larves, 'occurrence des pontes est corrélée a de fortes amplitudes
thermiques et tidales. La comparaison entre les deux sites sur une longue période au tra-
vers des péches de larves révele un impact plus marqué de la température de lair a
Arcachon comparée a la Seudre. A 'inverse, le frai en Seudre est plus fortement corrélé
aux forts coefficients qu’a Arcachon.

Il est tentant de voir dans ces deux situations contrastées un méme mécanisme de
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déclenchement du frai. Pour comprendre cela, il faut se rappeler que la température de
I’eau et ses variations dépendent de deux forgages principaux dans les zones a marnage
important : le forcage solaire et la marée (Guarini et al., 1997). C’est ce que montre la
figure 2.10 : dans les deux sites ou étaient installés les valvometres, la proportion de jours
avec des amplitudes thermiques de ’eau supérieurs a 2,5°C, donc favorables a la ponte
d’apres les observations valvométriques, augmente a la fois avec le coefficient de marée
et Pamplitude thermique de l'air de la journée. Ceci est plus visible pour Marennes-
Oléron, ou la sonde de température découvrait a chaque marée, contrairement a celle

Amplitude
thermique

Amplitude
de marée b
de lair

Amplitude
thermique
de l'eau

4

Emission des gamétes Cependant, il est aussi envisageable que diffé-
rents facteurs déclencheurs soient a l'ceuvre. En
plus de l'effet de la température, un effet direct de
FIGURE 2.11 — Liens supposés entre la marée, par exemple par 'intermédiaire des va-
les facteurs déclencheurs de I’émis- riations de la pression hydrostatique, ne peut pas
sion des gametes testés dans ce cha-  étre écarté. Cet effet potentiel de la marée demande
pitre et le déclenchement du frai.  un passage par I'expérimentation pour étre mieux

d’Arcachon.

Le site de la jetée d’Eyrac pour les suivis valvométriques dans le bassin d’Arcachon
n’est stirement pas optimal pour détecter les facteurs déclencheurs du frai tant cette
zone ne rend pas compte des variations thermiques plus importantes de la partie plus
continentale du bassin d’Arcachon (Robert et al., 1987).

Les différences d’importance des facteurs dé-

clencheurs entre les deux sites pourraient donc pro-

Phases Distance venir d’une différence dans I'intensité entre les deux
forcages de la température de I’eau. A Arcachon, le

\) (/ forcage solaire ’emporterait du fait du plus faible

marnage et des faibles échanges avec 'océan tan-
dis qu’a Marennes-Oléron, ce serait le forcage de la
marée qui régulerait de maniére plus importante les
variations de la température de I'’eau. Pour confir-
mer cette hypothese de maniere définitive, il suffi-
rait de déployer spatialement plusieurs valvometres
de maniere a valider ces hypotheses dans des condi-
tions contrastées.

compris a I’échelle du comportement individuel et
de la physiologique. Sous cette hypothese, il est possible que les facteurs déclencheurs
soient différents en fonction de la localisation des bancs sur le gradient d’émersion, les
bancs les plus profonds plutot sous I'influence de la marée et les hauts d’estran plutot
soumis au déclenchement thermique.

Au vu des observations, nous pouvons proposer un schéma explicatif des liens entre
les différents facteurs déclencheurs vus dans ce chapitre (Fig. 2.11). Le déclenchement
final reviendrait a un choc thermique dans I’eau de mer, que ce choc soit sous I'influence
de la température de ’air ou du coefficient de marée. L’effet des marées se retrouverait
au travers de deux facteurs indirects qui modulent le coefficient de marée subit par les
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huitres, 'alternance des phases lunaires, le cycle synodique, et la distance Terre-Lune, le
cycle anomalistique mais qui pourrait aussi éventuellement déclencher le frai de maniere
directe.

4.2 Est-il possible de prédire le frai?

Méme si I'identification des facteurs déclencheurs reste difficile, les liens entre I’émis-
sion des gameétes et la marée ainsi que I'amplitude thermique de 'air ou de l'eau per-
mettent d’ores et déja de mieux définir les périodes critiques pour le frai. Ainsi il apparait
que, si d’autres études sont nécessaires pour préciser le facteur déclencheur, les condi-
tion d’émission des gametes sont tres particulieres pour I'huitre creuse. Comme Watson
et al. (2000) pour le ver arénicole Arenicola marina, il est alors possible de définir une
séquence d’évenements qui permettent de prédire la fenétre d’émission des gametes de
I’huitre creuse.

Tout d’abord, I’huitre doit avoir achevé sa gamétogenese et le seuil thermique, pour
I’eau, de 19°C étre bien dépassé. Ces deux conditions laissent, & Marennes-Oléron, une
fenétre d’environ 2 mois en juillet-aolit pour I’émission des gameétes. Dans le cas ou le
déclencheur est lié a la marée, il ne reste alors que 4 périodes favorables a I’émission des
gametes et méme moins si on élimine les marées de vives-eaux de trop faible coefficient,
inférieures a 80 comme le laisse supposer l'effet de la distance Terre-Lune. Dans le cas
ou le déclencheur est météorologique, il convient simplement de préciser les conditions
climatiques qui provoquent de fortes amplitudes thermiques et d’ajouter ces périodes
aux précédentes.

A ce sujet, il est possible d’améliorer les indicateurs d’amplitude thermique utilisés
dans ce travail en cherchant sur quelle période établir ces indicateurs et avec quelle
délai la ponte est provoquée. Cela nécessite d’acquérir des séries haute fréquence de
température au plus pres des bancs étudiés.

Ces relations entre frais et marée ou météorologie, méme si elles restent statistiques
et ne dévoilent pas encore compleétement le mécanisme a ’ceuvre, sont tout de méme des
indicateurs potentiels pour les professionnels de 'imminence du frai.

4.3 Quelle importance du synchronisme de la ponte pour le recrute-
ment ?

Nos résultats indiquent qu’a Arcachon comme a Marennes-Oléron, les huitres émettent
leurs gametes au moment de la pleine mer. C’est a ce moment 1a qu’intervient 'arrét puis
le renversement du courant. Le choix de ce moment particulier en fonction des marées
peut étre vu comme une stratégie particuliére visant & maximiser le taux de fécondation
en fonction des conditions de courant et de turbulence au moment de I’émission. En
effet, Riffell et Zimmer (2007) mettent en évidence I'importance du ratio entre la force
de propulsion du spermatozoide et la force de cisaillement produite par le déplacement
de la masse d’eau pour le taux de fécondation. En d’autres termes, les caractéristiques de
nage du spermatozoide le rendent adapté uniquement a une certaine gamme de courant
et de turbulence. Ce type d’adaptation a aussi été montré chez les especes d’algue de
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type Fucus (Pearson et Serrao, 2006) ou chez une espece d’étoile de mer (Soong et al.,
2009). De ce point de vue, il conviendrait de vérifier que les taux de fécondation des
populations cultivées, placées généralement en zones fortement renouvelées, sont équi-
valents a ceux des populations sauvages dont les récifs s’établissent, de préférence, dans
des eaux plus abritées.

Les pontes ont également lieu de maniere préférentielle pendant les vives-eaux, ce qui
implique que les larves se développent ensuite pendant les mortes-eaux. Ce comportement
tend a diminuer le nombre de jours avec de forts coefficients de marée que subit la
larve pendant la vingtaine de jours de vie larvaire qui suivent. Nos résultats montrent
également que le type de facteur qui provoque les variations thermiques de ’eau amenant
a la ponte n’est pas toujours le méme en fonction de la situation géographique des huitres,
ce qui correspond aux observations de Arakawa (1990). En extrapolant les différences
entre Marennes-Oléron et Arcachon, on peut faire I’hypothése que les huitres situées
en haut d’estran soient plus sensibles aux importantes variations de la température de
I’air tandis que les huitres situées en bas d’estran réagissent plus a 'effet de la marée.
La dispersion qui s’en suit serait donc aléatoire pour les hauts d’estran (pas de relation
avec la marée) et minimale dans les bas d’estran. De nouvelles mesures de date de ponte
le long d’un gradient d’émersion pourrait apporter des éléments sur la réalité de cette
différenciation.

Le synchronisme des pontes apparait comme tres irrégulier & fine échelle temporelle
pour I'huitre creuse puisque des individus placés cote a codte (moins de 30 cm) peuvent
présenter des écarts de un ou deux jours dans le moment précis de ponte. Les huitres
n’émettent donc pas leurs gametes toutes en méme temps mais les émettent a différents
moments dans une fenétre de conditions favorables, généralement les pleines mer de vives-
eaux. Cette fenétre dure au maximum 3 jours selon nos observations, ce qui est équivalent
a ce qui a été observé pour d’autres especes, 3 jours chez le ver Palolo viridis (Caspers,
1984) ou 3 marées basses successives pour l'ascidie Pyura stolonifera (Marshall, 2002).
Marshall (2002) remarque ainsi que le synchronisme a 1’échelle individuelle est loin d’étre
parfait, ce qui n’empéche pas de bon taux de fécondation mais réduit considérablement
le nombre effectif d’individus qui prennent part a chaque événement de fécondation dans
le milieu.

Pour I'huitre creuse, ce comportement de pontes étalée sur plusieurs jours pour des
individus proches ne semble pas avoir d’effet sur le succes reproducteur puisque les deux
années ou ce phénomene a été observé, en 2008 & Marennes-Oléron et en 2006 & Arcachon,
sont des années de captage particulierement important dans ces bassins. Et c¢’est méme
le contraire qui semble s’opérer puisque le captage fut alors pléthorique. Ces années sont
en outre celles qui montrent les plus fortes concordances entre les différents indicateurs
du frai. Ainsi, la durée de la fenétre de ponte et son ampleur spatiale pourraient étre
de bons indicateurs du caractére optimal des conditions de frai comme suggéré par His
(1991). Dans cette optique, le lien entre synchronisme spatial et recrutement est testé
au chapitre 5.
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5 Conclusion

En conclusion, nous avons montré dans ce chapitre que la ponte des huitres creuses
intervenait préférentiellement pendant les pleines mers de vives-eaux, et ceci dans des
conditions contrastées, & Marennes-Oléron comme a Arcachon. Cette double concordance
du frai avec le cycle de marée laisse supposer que celui-ci puisse jouer un réle dans
le déclenchement du frai. Des expériences supplémentaires sont toutefois nécessaires
pour préciser l'effet de ce facteur et des variables qui lui sont liées comme le cycle
anomalistique.

Cependant, le stress thermique subi par les huitres semble aussi étre un bon candidat
comme déclencheur de ponte, qu’il soit provoqué par les marées ou la température de
I’air. A plus petite échelle temporelle, le moment d’émission des gametes coincide peut-
étre avec des conditions hydrodynamiques calmes qui faciliteraient la fécondation. Ces
observations, validées sur les longues séries de péches de larves, restreignent fortement
les conditions du frai et le rendent ainsi fortement prédictible.

D’autre part, ces premieres observations de synchronisme entre individus indiquent
que les mécanismes de synchronisation semblent plus complexes qu’imaginé au préalable
puisque les émissions d’individus proches ne s’effectuent pas en méme temps. Dans le
cadre d’un effet potentiel du synchronisme sur le recrutement, un indicateur intéressant
pourrait étre 'ampleur spatiale et temporelle & moyenne échelle du frai (km et jour)
plutdt que le synchronisme & fine échelle (m et heure).



CHAPITRE 3

Quel est I'impact des facteurs climatiques et trophiques sur les
cohortes larvaires ?

1 Introduction

A VIE LARVAIRE EST CONSIDEREE comme une phase a risque chez de nombreuses
L especes (Underwood et Fairweather, 1989). L’hypotheése de I'impact de la phase
larvaire sur les variations des populations a été popularisée sous le nom de “supply-
side ecology”, écologie de l'offre (Grosberg et Levitan, 1992). Chez les populations de
poissons, plusieurs théories mettent 1’accent sur I'importance de la phase larvaire (e. g.
Houde, 2008). Ainsi, le concept de période critique fait I’hypotheése d’une surmortalité
des larves au moment ou celles-ci développent leur capacité a se nourrir seules (Hjort,
1926). La théorie du “match-mismatch” met en avant, quant a elle, 'importance de la
coincidence entre la présence de la ressource trophique et la période de développement
des larves (Cushing, 1990). C’est aussi le cas de la théorie dite de la fenétre optimale, qui
conditionne le bon développement des larves de poissons & un optimum de 'upwelling
(Cury et Roy, 1989).

En parallele de cette importance du stade larvaire pour le recrutement, des relations
entre des variables sous influence climatique comme la température, la salinité ou la
force du vent, et les variations de populations ont souvent été mises en évidence (Myers,
1998), et plus particulierement pour les pécheries (Lehodey et al., 2006). Les variations
du climat, climat défini comme 1’état moyen et la variabilité associée des parameétres cli-
matiques sur de longues périodes, peuvent étre intégrées au travers d’indices climatiques
synthétiques qui résument les covariations des facteurs climatiques sur de vastes espaces
géographiques (Stenseth et al., 2003). Les régimes de temps constituent un exemple de
tels indices (sur I’Atlantique Nord, voir Cassou 2004). L’un de ces régimes le plus connu,
I’Oscillation Nord Atlantique (NAO), a souvent été mis en relation avec des phénomenes
biologiques (Ottersen et al., 2001; Stenseth et al., 2002), comme le recrutement.

75
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Ces constatations conjointes de la sensibilité du stade larvaire et de I'impact du climat
sur le recrutement amenent naturellement & considérer les impacts du climat sur le stade
larvaire (Stenseth et al., 2002; Gaymer et al., 2010). Pour les poissons, le stade larvaire
est ainsi particulierement sensible & la température (Portner et Farrell, 2008) et il semble
important de considérer l'effet du climat sur les stades les plus précoces (Gaymer et al.,
2010). L’effet du climat sur le recrutement au travers de la phase larvaire peut prendre de
multiples formes, que ce soit, par exemple, par la modulation du lien trophique (Menge
et al., 2009) ou par l'influence de la température sur la durée de la vie larvaire et la
dispersion consécutive (O’Connor et al., 2007).

Pour T'huitre creuse, 'effet de la température sur le stade larvaire est avéré ainsi
que l'importance de ce stade pour le recrutement (Auby et Maurer, 2004). L’objectif de
ce chapitre est donc de mieux comprendre comment la température, et d’une maniere
plus générale le climat, influence le recrutement de I'huitre creuse au travers de son
impact sur la phase larvaire. Pour mieux comprendre ces relations, les situations des
bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron, les deux bassins ostréicoles naisseurs les
plus importants, seront comparées grace aux données historiques des péches de larves.

L’originalité de ce travail repose en effet sur la confrontation sur un peu plus de 25
ans des caractéristiques des cohortes larvaires observées dans les deux bassins avec les
différents indices climatiques et hydrologiques disponibles. Les données des péches de
larves ont, en effet, été analysées sur la période 1982-2010 pour Arcachon et 1986-2010
pour Marennes-Oléron en calculant pour chaque cohorte plusieurs indicateurs, dont la
croissance et la survie. Parmi les indices climatiques, ce chapitre utilise des indices de
régimes de temps estivaux issus des travaux de Cassou et al. (2005). Ces régimes per-
mettent de classer, au jour le jour, les nombreuses covariations des facteurs climatiques
en 4 types de temps différents sur la base des champs de pression caractéristiques de
conditions climatiques bien contrastées sur les écosystemes qui nous intéressent.

Pour cette analyse, les relations entre le nombre de larves au dernier stade de leur
développement et les performances de croissance et de survie des cohortes larvaires sont
présentées. L'effet du climat et de I’hydrologie est ensuite étudié, d’abord au travers
des relations bivariées les plus fortes puis d’une analyse multivariée. Un effet climat
important sur les cohortes larvaires est ainsi mis en évidence au travers de multiples
effets sous la dépendance plus ou moins directe du climat estival.

2 Modéle et données

2.1 Un modele DEB pour la larve de C. gigas

Afin de comparer les observations de croissance du terrain avec un standard, un
modele bioénergétique de croissance de type DEB ! pour la phase larvaire de C. gigas a
fait I'objet d’un travail spécifique en début de these (voir Rico-Villa et al., 2010). Seul
le paramétrage de la température, qui est utilisé dans ce chapitre, sera rappelé ici. Pour
calibrer l'effet de la température sur la croissance des larves dans le modele DEB, des

1. Dynamic Energy Budget, bilan dynamique d’énergie, voir le chapitre 1.
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élevages larvaires a différentes températures ont été réalisés a la station expérimentale
dI’IFREMER basée & Argenton 2. Il s’agissait d’élevages en conditions standard, c’est-
a-dire en flux continu, avec une nutrition optimale pour la croissance des larves en
utilisant un mélange de Isochrysis galbana (T-iso) et Chaetoceros calcitrans. Pour chaque
température, le taux de croissance moyen est calculé, ce qui permet d’ajuster une fonction
d’Arrhénius qui décrit les variations des taux physiologiques — ici la croissance — dans
la théorie DEB (Kooijman, 2010, p. 17 a 23). La fonction ainsi ajustée (Fig. 3.1) décrit
donc les variations de croissance attendues en ’absence d’autres facteurs.

L’équation de la fonction d’Arrhénius
ajustée aux données est la suivante :

=
©

T T
+ His et al. (1989)

16 O Rico-Vi
?—A—T?A Rico-Villa et al. (2007)
; ; €1 14}
k(T) =k Tar,  Tap Tag _Ta
1 + e T Ty, + e Ty T 1.2¢

(3.1)
avec k(T), la fonction physiologique d’in-
térét (ici, la croissance), k; la valeur de
ce taux a la température de référence
T1, T4 la température d’Arrhénius spé-
cifique, T, la limite inférieure, Ty la li-
mite supérieure, Ta;, et Tap les pentes ; - - > - - -
aux extrémes inférieurs et supérieurs. Afin Temperature, °C
d’augmenter la précision de détermina-
tion des paramétres, le jeu de données FIGURE 3.1 - Calibration de I'effet théorique
de ces expériences a été combiné aux ex- de la température selon la loi d’Arrhénius
périences de His et al. (1989). Les expé- pour la larve de C. gigas.
riences conduites ici ne permettent de cal-
culer avec précision que le parametre T4
a cause du manque d’observations aux limites physiologiques dans les températures
extrémes. Les autres parametres, qui servent a décrire ce qui se passe pour ces tempé-
ratures, n’ont toutefois que tres peu d’influence dans les conditions observées en milieu
naturel. Ces parameétres accessoires sont soit issus de la littérature comme 17, = 12°C
(Mona et al., 1993), Taz, = 75000K ou T4y = 75000K (van der Veer et al., 2006) ou
soit fixés & une valeur réaliste comme Ty = 33°C. Le T4 est estimé a 11000K, ce qui est
plus élevé chez la larve par rapport a 'adulte (T4 = 5800K). Cela traduit une zone de
préférendum thermique différente et plus restreinte pour la larve.
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Taux de croissance standardisé de la population

o

2.2 Péches de larves et calcul des indices larvaires

Un moyen d’acquérir des connaissances sur 1’évolution des larves dans le milieu
consiste & observer 1’évolution de leur concentration et de leur stade de développement
par des prélevements réguliers. Ainsi, I’évaluation des abondances larvaires se fait par
I'intermédiaire de prélevements de plancton, les “péches de larves”. Elles sont effectuées

2. http://www.ifremer.fr/argenton/
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depuis de trés nombreuses années dans les bassins de captage traditionnels, puisque la
technique de “péche” au filet, longtemps utilisée, fiit mise au point par Boury (1928) en
1921. Cette technique consistait & tirer deux filets & plancton, un en subsurface et un a
une profondeur de 1 m, a vitesse constante.

La technique fiit améliorée avec, en 2002 & Arcachon puis en 2005 & Marennes-Oléron,
ladoption du prélevement par pompage (voir His et al. 1987 ou Auby et al. 2002 pour
une comparaison des deux techniques a Arcachon et Geay 2004 a Marennes-Oléron).
Cette technique utilise une motopompe et un débitmetre pour prélever un volume connu
d’eau de mer, en général 1,5m3 (Fig. 3.3). Les péches de larves sont réalisées 2 fois par
semaine tout au long de 1’été en différents points des sites ateliers, 7 sites de péche sont
suivis dans le bassin de Marennes-Oléron, 6 dans le bassin d’Arcachon, 2 en baie de
Bourgneuf et 3 en rade de Brest (voir la carte de la figure 12, page 30).

Les quatre étapes de la préparation et de ’analyse des échantillons de plancton ainsi
prélevés sont présentées de la maniére suivante par Pouvreau et al. (2010) :

1. Au laboratoire, pré-tamisage sur 500 pm puis double tamisage sur mailles de 132
puis sur 40 pum (excepté pour le site d’Arcachon pour lequel le double tamisage
est réalisé sur 125 pm et 60 pm). Le refus du tamis de 500 pm, contenant les
macro-algues et débris, est éliminé. Les refus des deux autres tamis sont récupérés
séparément dans des éprouvettes de 100 mL. Pour chaque station, on dispose donc
de deux fractions qui sont traitées de la méme maniére : (1) une fraction > 125/132
pum, contenant plutot les stades dgés et (2) une fraction > 40/60 pm, contenant
plutot les stades jeunes.

2. Chaque fraction est mise a décanter dans une éprouvette graduée de 100 mL afin
de mesurer la hauteur du culot. Puis, on ajuste le volume d’eau surnageant en
vidant I’éprouvette de maniere a ne conserver qu’environ 4 fois le volume du culot.
Pour les échantillons trop concentrés, des dilutions sont réalisées a 1’eau distillée.
Dans tous les cas, le volume total de I’échantillon (v) est mesuré.

3. Cet échantillon est ensuite homogénéisé directement dans I’éprouvette a ’aide d’un
agitateur muni d’un disque perforé a son extrémité. Deux aliquotes (1 et 2) de 0,5
mL sont prélevés a la micro-pipette et transférés sur deux cellules de numération
quadrillées (Sedgewick rafter cell - Ref 02C00415). Les larves de C. gigas y sont
identifiées, comptées et classées dans les différents stades présentés sur la planche
3.2.

4. Ainsi, pour une fraction donnée, le nombre N de larves d’un stade donné pour un
volume de 1,5 m3, est calculé en utilisant 1’équation N = 1,5(n1 + na)v/V, avec
n1 et no, le nombre de larves d’un stade donné, respectivement compté dans les
aliquotes 1 et 2, v, le volume de I’échantillon dilué en mL et V, le volume pompé,
généralement proche de 1,5 m3. Pour chaque stade larvaire, le résultat retenu est
la somme des valeurs dénombrées dans les deux fractions. Les concentrations sont
exprimées pour 1,5 m3, & I'exception de Marennes-Oléron ou elles sont exprimées
pour 15 m3), et le seuil de détection est de 20 & 100 larves.1,5 m™ selon la dilution
utilisée pour la lecture.
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Crassostrea gigas

FIXE

EN MOUVEMENT

STADE |
Larves petites
Véligeéres larves D

H=57-105 pm
Age : 1-6 jours

80 x 90 pm

73 x 83 pm

STADE I
Larves évoluées
Véligeres umbonées

H=105-150 pm
Age : 6-10 jours

156 x 143 pm

130 x 124 pm

STADE Il
Larves moyennes
Véligeres umbonées

H=150-235 pm
Age : 10-15 jours

182 x 179 pm

181 x 168 um|

STADE IV

Larves grosses
et en fixation

Véligeres oeillées
et Pédivéligeres

H=235-400 um
Age : 15-21 jours

339 x 313 pm

269 x 217 pm
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FI1GURE 3.2 — Planche d’identification des larves de C. gigas aux 4 stades de leur déve-
loppement différenciés dans les comptages. Les appellations ostréicoles correspondantes
sont rappelées en gras, suivi par les appellations scientifiques. H est la hauteur mesurée
de lextrémité de la charniere au bord opposé de la coquille. La hauteur et la longueur
de chaque larve sont précisées en pum sur les photographies. Les dges sont donnés a titre
indicatif, le taux de croissance variant avec la température. Photos : ©Ifremer/Argenton.
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Le résultat du comptage fait donc état du nombre de larves de C. gigas pour chaque
stade de développement : “petites”, “évoluées”, “moyennes” et “grosses” (Fig. 3.2). Ces
péches sont aussi le moyen de mieux caractériser ’hydrologie sur chaque site de péche
de larves par des mesures de la température et de la salinité. Les données disponibles
pour ce chapitre commencent en 1973 pour le bassin de Marennes-Oléron, en 1982 pour
le bassin d’Arcachon et en 2008 pour la rade de Brest et la baie de Bourgneuf, sites mis
en place dans le cadre du programme VeLyGer?. Les données acquises par 1’ancienne
méthode de prélévement au filet, avant 2002 a Arcachon et 2005 & Marennes-oléron,
ont été recalibrées, lorsque c’était possible, par rapport a la nouvelle méthode, puis les
données ont été exprimées en nombre de larves par m3 (voir ’annexe B). Pour des raisons
d’homogénéité des données présentées dans 'annexe B, les données ne sont utilisées
quantitativement qu’a partir de 1986 pour Marennes-Oléron. D’autre part, il n’a pas été
possible de recalibrer les données de I'ancienne méthode pour les stades “moyennes” et
“grosses” dans le bassin de Marennes-oléron. Cette limite de ’analyse est discutée par
la suite.

Le repérage des cohortes a été fait vi-
suellement au sein de ’ensemble des don-
nées de péches de larves, site de péche
par site de péche. Pour chaque cohorte
et pour chaque stade de développement
mesuré, les n points successifs qui corres-
pondent au développement de la cohorte
ont été marqués en repérant les concen-
trations successives mesurées, @Q;, et les
jours d’occurrence de ces concentrations,
J; pour i de 1 a n (Fig. 3.4). La date d’oc-
currence du maximum de concentration
est ensuite déterminée par la moyenne des
dates de péche de larves marquées précé-
demment, J;, pondérée par les concentra-
tions de larves péchées @Q;. Cette pondé-
ration permet de minorer les biais dus au
pas de temps d’échantillonnage qui inter-
viennent lorsque la date d’occurrence d’un
stade d’une cohorte ne se base que sur le
maximum de la concentration.

La durée de la cohorte larvaire (D)
est obtenue en faisant simplement la diffé-
rence entre la date d’occurrence du stade
“grosses” et celle du stade “petites” calcu-
lées précédemment. Le taux de croissance

FIGURE 3.3 — Photographie du dispositif de
péche de larves par pompage ©lfremer 2008.

3. VeLyGer : ObserVer, AnaLyser et Gérer la variabilité du recrutement de ’huitre creuse en France :
http://wwz.ifremer.fr/velyger
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(C) de la cohorte est alors calculé en divisant la différence de taille moyenne entre les
stades “petites” et “grosses” par la durée de vie larvaire (D). Ainsi, C' = 180/ D, puisque
la différence entre la moyenne du stade “petites” et la moyenne du stade “grosses” est de
180 pm. L’indicateur de la survie provient des quantités moyennes de larves “petites”,
Np, et de larves “grosses”, Ng, comptées pendant le développement de la cohorte. Ces
quantités sont estimées en calculant 'intégrale de la concentration au cours du temps,
divisée par la durée de persistance du stade : cela correspond aux surfaces colorées sur
la figure 3.4 divisée par leur largeur, Np = Sp/(Tpy — Tp1). La survie (S) correspond
alors au rapport entre le nombre moyen de larves au stade “grosses” et le nombre moyen
de larves au stade “petites”, S = Ng/Np. Cette “survie” intégre donc tous les facteurs
de perte de larves, que ce soit la prédation ou la dispersion.
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FIGURE 3.4 — Exemple de détermination de cohorte et des parametres associés pour le
point Coux en Seudre et 'année 1983.

2.3 Les autres données utilisées

L’analyse des cohortes larvaires fait intervenir un grand nombre d’autres variables
qui ont été calculées a partir de plusieurs bases de données. A chaque fois, la valeur
retenue pour les analyses des cohortes correspond a la valeur moyenne de cette variable
parmi les données disponibles au début (15 jours avant le frai), a la fin ou pendant
le développement de la cohorte (Tab. 3.1). Les données de température et de salinité
associées aux péches de larves proviennent directement des mesures réalisées pendant
les péches. Les autres mesures hydrobiologiques, telle que la chlorophylle a (en pg.Lt)
et les dosages en nitrate (en pmol.L'!) proviennent des bases hydrologiques IFREMER
RAZLEC et ARCHYD pour respectivement le bassin de Marennes-Oléron et le bassin
d’Arcachon.
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Ces données sont complétées par des données d’abondance phytoplanctonique issues
du réseau REPHY aux stations Boyard pour Marennes-Oléron et Teychan pour Arcachon
(voir les cartes de situation figure 12, page 30). Les concentrations phytoplanctoniques de
petites cellules, inférieures & 1000 pm?, ont ainsi été déterminées (variable NbInf1000) &
partir de 1995 pour Marennes-Oléron et 1987 pour Arcachon, sur la base des biovolumes
de Guillocheau (1988) et données non publiées (Y. Bourles, com. pers.).

Les données de climatologie de Météo-France fournissent le rayonnement global en
Jm? (Rg), la température journaliere moyenne de lair en °C, 'amplitude journa-
liere moyenne en °C (Max-Min), le cumul journalier des précipitations en mm, la force
moyenne du vent en m.s™! ainsi que sa direction en degrés. Pour le bassin d’Arcachon, les
données proviennent de la station d’Arcachon jusqu’en 2001 puis de celle du Cap Fer-
ret ensuite tandis que pour Marennes-Oléron, elles sont issues des stations du Chateau
d’Oléron de 1998 & 2010 et de La Rochelle auparavant. Les données de vent proviennent
des enregistrements tri-horaires du sémaphore de Chassiron pour le bassin de Marennes-
Oléron et de la station d’Arcachon jusqu’en 1996 puis de celle du Cap Ferret pour le
bassin d’Arcachon.

A ces données météorologiques locales, s’ajoutent les données de régimes de temps
estivaux tels que définis par Cassou et al. (2005). Ces quatre régimes, dépression at-
lantique, blocage, NAO- et dorsale atlantique, correspondent & différents schémas de
circulation atmosphérique qui modifient les variables climatiques usuelles (Encart 3). La
proportion d’occurrence de chacun des régimes a été calculée sur la durée de chaque
cohorte. D’autre part, le débit moyen des fleuves les plus importants a aussi été intégré
en prenant la Charente pour les points de péches de larves a son embouchure et dans le
centre du bassin, la Seudre pour les points a 'intérieur de celle-ci et I’Eyre pour Arca-
chon. Les moyennes sont alors calculées pour le début de la phase larvaire, sur la période
comprise entre 15 jours avant le frai et le pic de “petites”.

2.4 Analyses statistiques

Les analyses présentées dans ce chapitre ont été effectuées en utilisant le logiciel R*
distribué sous licence publique générale GNU, avec le paquet plotrix et la fonction acpxqd
de R. Sabatier. IL’Analyse en Composantes Principales (ACP), utilisée dans la troisiéme
partie, est une méthode d’analyse visant a projeter les données sur de nouveaux axes,
axes calculés de manieére & maximiser la variance du jeu de données. Avant d’effectuer
I’ACP, les variables non-normales ont été transformées par la fonction logarithme en
base 10 et la concentration moyenne en nitrate a été centrée et réduite par bassin pour
interpréter les anomalies de nitrate et non les différences inter-bassins de valeur absolue

Les régressions effectuées dans la seconde partie des résultats de ce chapitre sont des
régressions non paramétriques basées sur des régressions polynomiales locales en suivant
lalgorithme présenté par Cleveland (1979), fonction lowess sous R. Elles permettent de
donner l'allure générale des variations entre deux variables sans faire d’hypothéses sur
la fonction qui les lie.

4. R Development Core Team, voir http://www.R-project.org
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A) Dépression atlantique  16,5% () NAO- 17.9%

Les régimes de temps estivaux présentés ci-dessus sont calculés par analyse en cluster
sur la base des anomalies de laltitude du géopotentiel & 500hPa sur I’Atlantique Nord
(Cassou et al., 2005). Quatre régimes, qui présentent des pourcentages de persistance
sur plus de 5 jours similaires, sont ainsi identifiés. Les caractéristiques des régimes de
temps qui suivent sont détaillées par Guemas et al. (2010).

Le premier régime, la dépression atlantique (A), est dominé par une forte ano-
malie négative de pression sur le nord de 'océan Atlantique, associée & une plus faible
anomalie positive sur le nord-est de I'Europe. L’occurrence de ce régime coincide avec
des températures plus élevées qu’habituellement sur la France, associées & un flux de sud
a sud-ouest.

Le second régime, le blocage (B), correspond a des pressions maximales sur la mer
du Nord et la Scandinavie, associées a de légeres anomalies négatives sur I’Amérique du
nord. Ce régime favorise ’occurrence de températures extrémes en France, en conjonction
avec des vents d’est et une couverture nuageuse plus faible qu’habituellement.

Le troisieme régime, le NAO- (C), est caractérisé par I’opposition entre une anomalie
positive centrée sur le Groenland et une anomalie négative sur le nord de I’Europe. Ce
régime se traduit par une plus faible température sur la France, de la surface de I'eau
comme de l’air, associée a des vents de nord-ouest.

Le quatrieme régime, la dorsale atlantique (D), se compose d’une forte anomalie
positive sur les Acores accompagnée par des anomalies négatives sur le Groenland et
la Scandinavie. Ce dernier régime limite 'occurrence de températures tres élevées en
France et est associé a un flux de nord important.

Encart 3: Présentation des régimes de temps estivaux issus de Cassou et al. (2005).
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3 Reésultats

3.1 Relations entre les indices larvaires et le recrutement

Dans un premier temps, nous nous intéressons aux liens entre le nombre de larves au
stade “grosses”, comme variable représentative de la variabilité du captage et les autres
variables extraites des cohortes larvaires. Ainsi, le taux de croissance C, la concentration
de larves au stade “petites” Np et le taux de survie des cohortes larvaires S ont été
confrontés a la concentration de larves “grosses” N¢ (Fig. 3.5).

Tout d’abord, on s’apercgoit qu’il n’existe pas de lien entre la croissance moyenne
des cohortes et le nombre de larves au stade “grosses” pour le bassin de Marennes-
Oléron (Fig. 3.5 A, R? = 0,07 et p = 0,21) comme pour celui d’Arcachon (Fig. 3.5 B,
R? = 0,02 et p = 0,43). Certaines années sortent cependant du lot, de par les croissances
exceptionnelles observées, comme 2008 pour Marennes-Oléron ou 2006 et 1995 pour le
bassin d’Arcachon. Dans ce dernier bassin, il convient de noter que beaucoup d’années
récentes se positionnent dans le bas du nuage de points : 2005, 2007, 2009 et 2010 avec
de faibles quantités de larves “grosses” pour des taux de croissance moyens.

La seconde relation testée concerne la concentration en larves “petites” et la concen-
tration en larves “grosses”. Seule une légere relation se dessine entre ces deux variables
pour le bassin d’Arcachon (Fig. 3.5 D, R? = 0,23 et p = 0,009). Cette relation est portée
par I'opposition entre les années favorables 1989, 1995 et 2006 et les années défavorables
récentes 2002, 2005 et 2009. Pour le bassin de Marennes-Oléron, Fig. 3.5 C, outre le fait
qu’aucune relation ne se dégage (R? = 0,06 et p = 0,24), 'année 2002 apparait comme
particuliere, avec de tres faibles concentrations de larves au stade “petites” comme au
stade “grosses”.

Ces graphiques mettent par ailleurs en évidence les différences de concentrations
larvaires entre les deux bassins. Ainsi, pour la période ou les péches de larves ont été
faites par la méme méthode de pompage, les médianes montrent bien que ’on trouve des
quantités plus importantes de larves au stade “petites” dans le bassin d’Arcachon (Tab.
3.2). Dans le bassin de Marennes-Oléron, les quantités sont plus importantes en Seudre
par rapport au centre du bassin et & la Charente. Ces tendances s’inversent completement
lorsqu’on considere les concentrations de larves au stade “grosses”, la Charente devient
le secteur ou ’abondance est maximale, devant le bassin d’Arcachon puis la Seudre.

Enfin, il existe une relation significative entre la quantité de larves au stade “grosses”
et le taux moyen de survie des cohortes larvaires (Fig. 3.5 E et F). Cette relation est
particuliérement bonne pour le bassin d’Arcachon (Fig. 3.5 F, R? = 0,71 et p < 0,001)
mais 1a encore, les années récentes de 2008 a 2010 se positionnent dans la partie infé-
rieure de la relation. Cette relation est moins claire pour Marennes-Oléron (Fig. 3.5 E,
R? = 0,25 et p = 0,013), avec des années pour lesquelles la survie n’explique pas la
concentration de larves “grosses” observée comme en 2002 ou 2007.

Au vu de ces différentes relations, il semble que la variabilité du captage, évaluée ici
au travers du nombre de larves au stade “grosses”, dépende plutot de la variabilité du
taux de survie des cohortes larvaires et pour Arcachon, dans une moindre mesure, de la
quantité de larves au stade “petites”. Il faut enfin noter que les relations sont toutes plus
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FIGURE 3.5 — Moyennes annuelles des concentrations de larves par m? au stade “grosses”
en fonction du taux de croissance (A et B), des concentration de larves au stade “petites”
(C et D) et du taux de survie de I’ensemble des cohortes identifiées (E et F) pour les
bassins de Marennes-Oléron et d’Arcachon.
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Marennes-Oléron Arcachon
Seudre Bassin Charente Est  Ouest
“Petites” (Larves.m3) 26400 13250 19010 31920 79380

“Grosses” (Larves.m?) 23 106 180 58 35
DVL (Jours) 13,8 14,5 12,1 11,8 12,7
Croissance (um.Jour!) 17,2 14,8 18,1 17,4 16,4
Survie (sans unité) -3,208 -2,5 -2,245 -2,621 -3,019

N (Cohortes) 20 5 13 43 47

TABLE 3.2 — Médianes des concentrations de larves par m? aux stades “petites” et “gros-
ses”, durée de vie larvaire (DVL), croissance (C) et survie (S) des N cohortes prélevées
avec la technique par pompage, a partir de 2002 a Arcachon et de 2005 & Marennes-
Oléron.

significatives pour le bassin d’Arcachon.

3.2 Effet des principaux facteurs hydrologiques sur les performances
larvaires

Cette seconde partie présente les liaisons entre les indicateurs précédents et des va-
riables environnementales classiques, de maniere a mettre en évidence les variables envi-
ronnementales capables d’expliquer les différences de croissance et de survie des cohortes
larvaires selon les années. L’analyse s’effectue maintenant au niveau de la cohorte.

La température est la variable environnementale qui influence le plus le déroulement
de la phase larvaire, et ceci au travers de la croissance (Fig. 3.6) comme de la survie
(Fig. 3.7). La croissance est en effet liée a la température en accord avec la loi théorique
d’Arrhénius paramétrée sur des élevages larvaires expérimentaux. Les régressions non
paramétriques dessinent, & Marennes-Oléron comme a Arcachon, une relation similaire a
la loi d’Arrhénius obtenue sur des élevages larvaires. Seul un léger décalage est observé,
qui provient sans doute des difficultés a calculer une croissance larvaire d’une méme
population a partir des données de péches de larves.

La survie des cohortes larvaires dépend de la température quelque soit le site étudié
(Fig. 3.7). A Marennes-Oléron, en Seudre et a 19°C, seule une larve sur 4000 parvient
jusqu’au stade “grosses” tandis qu’a 22°C, une sur 900 est retrouvée. En Charente, les
survies observées sont toujours plus fortes qu’en Seudre : a 19°C, une larve sur 200
est retrouvée contre une sur 40 a 22°C. La différence entre les deux sites peut aussi
s’expliquer par I’apport de larves extérieures en Charente qui ne sont pas comptabilisées
dans les comptages des premiers stades. L’effet de la température sur la survie est encore
plus marqué & Arcachon : a 21°C, seule une larve sur 2000 est retrouvée tandis qu’il en
reste une sur 140 a 24°C.

La salinité est mesurée en routine lors des péches de larves mais son effet sur les larves
de C. gigas n’a que rarement été montré. La figure 3.8 présente les survies des cohortes
larvaires en fonction de la salinité observée pendant leur développement. Les tendances
qui se dessinent montrent une légere baisse de la survie avec les dessalures pour le bassin
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FIGURE 3.6 — Effet de la température sur le taux de croissance selon la loi d’Arrhénius
(trait continu noir) et effet constaté dans les différents sites d’étude. Les courbes cor-
respondent a des régressions non-paramétriques. Chaque point représente une cohorte
suivie en un point de péche de larves et pour une année donnée.
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FIGURE 3.8 — Survie des différentes cohortes larvaires en fonction de la salinité. Les
courbes donnent les tendances au travers de régressions non-paramétriques.
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de Marennes-oléron, en Charente comme en Seudre. A Arcachon, a I'opposé, la survie
aurait plutot tendance a s’accroitre avec les dessalures. Ces relations différentes entre
salinité et survie pour les deux bassins évoquent plutét un effet indirect de la salinité.

© 7 o . e Arcachon © .
o o * A BMO - Seudre . °
- = BMO - Charente o

Survie des cohortes (log10)
3

\ \ \ \ \ \ \ \ \ \ \
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Effet moyen du vent en m*.s™ Coefficient de marée,-

FIGURE 3.9 — Survie des différentes cohortes larvaires en fonction de I'effet moyen du
vent sur le déplacement pendant la vie larvaire de la cohorte (a gauche) et du coefficient
de marée au début du développement (& droite).

La survie calculée pour les cohortes larvaires comprend a la fois la mortalité réelle et
la dispersion. L’effet de la dispersion est dii aux courants qui sont sous la dominance de
la marée et du vent. L’effet de ces deux variables sur la survie a donc aussi été étudié
(Fig. 3.9). Le vent moyen pendant le développement des cohortes semble expliquer une
partie de la survie observée dans les deux bassins. La relation est plus claire pour le
bassin de Marennes-Oléron (R? = 0.08 et p = 0.002), avec des taux de survie qui passent
d’une larve sur 100 avec un vent moyen de 4 m.s' & une sur 10000 avec un vent moyen
de 6.5 m.s'. A Arcachon, la relation est aussi significative (R2 = 0.04 et p = 0.003) avec
une baisse de survie qui semble encore plus rapide qu’a Marennes-Oléron.

A contrario, aucun effet des coefficients de marée n’est visible pour le bassin de
Marennes-Oléron. Mais pour le bassin d’Arcachon, lorsque le frai s’effectue dans une
période de mortes-eaux (Coefficient de 50-60), les survies sont systématiquement bonnes.
Celles-ci deviennent plus variables lorsque le frai a lieu en vives-eaux.

3.3 Effets climatiques sur le développement larvaire

Jusqu’ici les variables ont été considérées indépendamment les unes des autres. Pour-
tant, les variables climatologiques et hydrologiques covarient de maniére importante, ce
qui rend les analyses multivariées plus appropriées pour appréhender les phénomenes
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dans toute leur complexité.

Dans cette optique, les figures 3.10 et 3.11 présentent les résultats d’'une Analyse
en Composantes Principales (ACP) pour 261 cohortes identifiées de Marennes-Oléron
et Arcachon et pour 18 variables biologiques et hydroclimatiques (voir le tableau 3.1
pour leur signification). Les deux premiéres composantes principales sont utilisées pour
projeter les cohortes, bien que l'information soit portée principalement par la premiere
(Fig. 3.10).

La premieére composante principale dé-
Histogramme des valeurs propres crit ce que que l'on pourrait appeler un
_ effet du climat sur le déroulement de la
phase larvaire. Elle représente 19,4% de
la variance. D’apres cette composante, les
cohortes qui présentent de fortes survies
et qui aboutissent donc a des quantités
importantes de larves au stade “grosses”
se déroulent dans des eaux a tempéra-
tures plus élevées et avec un faible vent
(Fig. 3.11, A). A contrario, les cohortes
qui se développent lors de vents impor-
0 tants, dans des eaux plus fraiches et de
fortes précipitations n’ont pas une bonne
survie et aboutissent a de faibles quantités
—||_|l_| de larves grosses. Ces conditions météoro-
logiques particulieres sont caractéristiques
du régime de temps de dorsale atlantique
en été, noté Reg4. La seconde composante
principale semble plutot étre un axe tro-
phique (11,3% de la variance). Elle est en
effet formée & partir d’une corrélation entre la croissance, le taux de nitrate, la chlo-
rophylle a et le régime de temps de NAO-, noté Reg3. Ces variables sont toutes en
opposition avec la survie journaliére.

15
|

10
|
|

Pourcentage de variance expliquée

FI1GURE 3.10 — Histogramme des 18 valeurs
propres de ’analyse en composantes princi-
pales.

Si on étudie la projection des cohortes dans ’espace formé par les deux premieéres
composantes principales (Fig. 3.11, B), on s’apercoit que ce premier axe est construit sur
I’opposition entre les cohortes des années 1995, 2003, 2006 du bassin d’Arcachon et celles
des années 1987, 1988, 2000 & Marennes-Oléron et 1993, 1998, 2002 et 2007 & Arcachon.
Ces années correspondent pour la plupart a de trés bonnes années de captage lorsqu’elles
prennent des valeurs négatives sur la premiere composante, comme pour 2003 et 2006
dans le bassin d’Arcachon et & de trés mauvaises dans le cas contraire, comme 1998,
2002 et 2007 pour Arcachon ou 1988 pour Marennes-Oléron.
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FIGURE 3.11 — Analyse en Composantes Principales (ACP) des cohortes de Marennes-
Oléron et d’Arcachon pour un ensemble de 18 variables, avec la projection des variables
pour les deux premiéres composantes (A) et la projection des cohortes dans l'espace
formé par ces deux composantes (B). AR : Arcachon et MN : Marennes-Oléron. Les
libellés des variables sont définies dans le tableau 3.1.

4 Discussion

4.1 Un “effet climat” multivarié

L’effet de la température, a la fois sur le taux de croissance et sur la survie des
cohortes larvaires, est 1’effet le plus visible pour ’ensemble des variables considérées.
Pourtant, si la relation entre croissance et température suit bien la liaison théorique
prévue par la loi d’Arrhénius, les mécanismes qui lient la température & la survie des
cohortes sont moins explicites. Nous pouvons tout de méme supposer ici trois mécanismes
différents qui contribuent probablement & créer cet effet climat porté par la relation entre
survie et température (Fig. 3.12).

Tout d’abord, il est probable qu’une part de ce lien provienne de l'effet direct de la
température sur les taux de croissance observés. En cas de températures plus élevées, la
vie larvaire est raccourcie, ce qui limite la prédation et I’exportation des larves en dehors
des bassins conchylicoles. De plus, si la prédation ou la dispersion est taille-dépendante,
cette liaison entre taux de croissance et survie devrait étre encore plus forte (Rice et al.,
1993).

D’autre part, le fait que la température se projette en opposition du vent moyen et
du régime de dorsale atlantique sur la premiére composante principale de ’ACP montre
bien que la température covarie avec d’autres variables climatiques, comme le vent au
travers de régimes de temps particuliers. Ainsi, les tres faibles succés des cohortes qui se
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développent dans de faibles températures, s’expliquent par ’effet du taux de croissance
décrit précédemment additionné de l'effet du vent, généralement de nord-ouest avec le
régime de dorsale atlantique, qui accentue ’exportation des larves.

A 7 Température > 7 Taux croissance > 7 Survie

< 1. Effet taux de croissance

=== Arcachon

=)
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o
° |\ e
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To]
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FI1GURE 3.12 — Hypotheses des mécanismes qui modulent la survie et lien avec la tempé-
rature. La largeur des boites des trois effets indique approximativement leur gamme de
température d’action. Les courbes pointillées correspondent aux enveloppes de confiance
a 95%.

Enfin, un autre mode d’action indirecte de la température sur la survie larvaire
pourrait s’effectuer par 'intermédiaire de son effet sur la nourriture des larves, le nano-
plancton (2-20pm) et le picoplancton (0,2-2um). En effet, Auby et Maurer (2004, ch. 6)
ont montré que la concentration en cellules de différents groupes de nano et picoplancton
augmente avec la température en été, sans déceler de lien entre ces concentrations et
les concentrations en sels nutritifs. Leur hypothese est donc que, dans le contexte d’un
bassin d’Arcachon fortement limité en azote pendant 1’été (Glé et al., 2008), la source
d’azote principale dépendrait de la reminéralisation bactérienne, dont le rendement est
lui-méme sous la dépendance de la température.

Ceci dessine ’hypothese, pour 'huitre creuse, d’une stratégie visant a se reproduire
dans les périodes les plus chaudes, au moment ou la reminéralisation est la plus impor-
tante dans les baies et estuaires, de maniere a ce que ses larves trouvent une nourriture
abondante (voir His et Maurer 1988 et Guillocheau 1988 pour un exemple de coincidence
entre pico et nanoplancton et un développement larvaire exceptionnel). Il s’agit d’une
version différente de la stratégie de reproduction pendant I’eforescence printaniere pour
les espéces plus nordiques comme la moule Mytilus edulis ou la coque Cerastoderma edule,
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dont le succes ou non de cette stratégie appelée “match-mismatch”, est supposé agir sur
le recrutement (Philippart et al., 2003).

Au final, ces trois mécanismes font de la température un puissant indicateur de la
survie larvaire. L’étude de cet exemple pour la larve de ’huitre creuse montre que, comme
le rappellent Stenseth et al. (2002), 'effet climatique est probablement la combinaison de
multiples mécanismes. L’importance relative de ces mécanismes est difficile a établir, ce
qui rend la prédiction des effets du climat tres incertaine. Néanmoins, il ressort de cette
analyse que l'occurrence répétée du régime de dorsale atlantique (Encart 3) au cours de
I’été apparait comme plutdt défavorable a la vie larvaire de C. gigas. Cette constatation
ouvre des perspectives car, actuellement, la prévision saisonniere de Météo-France est
basée sur la prévision des occurrences de ces différents régimes climatiques.

L’étude des mécanismes de cet effet climatique est rendue d’autant plus difficile que
I’expression ou non de l'effet climatique peut étre soumise a d’autres facteurs tel que
Peffectif des populations (Stenseth et al., 2002). En outre, les relations entre les facteurs
climatiques, comme la température, et leurs effets sur les populations, par exemple sur la
survie, peuvent trés bien s’avérer non-linéaires, ce qui est illustré par la seule loi connue
ici, l'effet de la température sur le taux de croissance au travers de la loi d’Arrhénius.
Enfin, ces effets climatiques peuvent aussi dépendre de la nature des liens trophiques a
Pceuvre au sein des écosysteémes (Stenseth et al., 2002; Beukema et Dekker, 2005).

A ce titre, il faut souligner ici que leffet de la température sur la nourriture disponible
est peut-étre 'effet le plus hypothétique et le moins bien compris des trois mécanismes
avancés ici. Il est par ailleurs possible que ce mécanisme ne soit effectif qu’en cas de
limitation forte en nutriments et son intensité pourrait ainsi varier d’un écosystéme
a l'autre en fonction des particularités des réseaux trophiques (voir Ory et al., 2010,
pour une approche de ces différences). Ceci est peut-étre une des causes de la moindre
expression de “l’effet climat” dans le bassin de Marennes-Oléron, ce qui se traduit par
une relation moins forte avec la température.

4.2 Que représente vraiment la concentration en larves ?

Les données issues des péches de larves sont peu précises, comme le montre I'ab-
sence de corrélation entre les deux méthodes pour les stades “moyennes” et “grosses” a
Marennes-Oléron (Annexe B). Il convient de rappeler certaines limites & leur interpré-
tation. Voici quatre sources d’incertitude majeures :

Une premiere source d’incertitude provient de la rapide décroissance du nombre de
larves dans le milieu. Ainsi, lors d’un échantillonnage bihebdomadaire, le nombre de jours
de décalage entre le frai et la péche de larves qui met en évidence le pic de “petites”
produit une erreur d’autant plus importante que le taux de disparition des larves est
fort. Dans le cas ou une mortalité densité-dépendante est considérée, la décroissance du
nombre de larves est exponentielle, ce qui accroit I'erreur faite. De plus, les larves plus
grosses pourraient subir moins de mortalité car elles gagnent en mobilité au cours de leur
développement et car, comme le suggere Allen (2008), la prédation semble décroitre avec
I’augmentation de la taille des larves. Le paramétrage de la mortalité densité-dépendante
pourrait alors ne pas étre constant au cours du développement des larves, en défaveur
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des premiers stades.

Au dela de cette densité-dépendance de la mortalité, une seconde source d’erreur
importante provient du transport des larves par les courants. Dans le cas de péches
de larves réalisées en un point fixe, ce n’est donc pas toujours la méme population
qui est suivie. Cet aspect est probablement une part de l’explication des différences
de décroissance de ’abondance des larves au cours de leur développement constatées
entre la Charente et la Seudre dans le bassin de Marennes-Oléron. Ainsi, la Charente
bénéficierait d’apports extérieurs plus importants que les apports locaux tandis que
ces apports seraient moins importants en Seudre. A contrario, le bassin d’Arcachon se
comporterait comme une zone relativement homogene.

Une autre erreur est créée par la répartition spatio-temporelle en tache des larves.
L’importance de cet élément apparait si on se rappelle que la grandeur importante pour le
captage est la quantité totale de larves présentes dans ’eau, plus que leur concentration.
Or cette quantité ne peut étre approchée par des valeurs de concentrations larvaires
qu’en faisant 'hypotheése d’une répartition homogene des larves dans le bassin ostréicole,
ce qui n’est bien stir pas le cas. L’importance de cette erreur est donc positivement
corrélée a la variabilité spatio-temporelle des concentrations larvaires. Une maniere de
réduire cette erreur est d’effectuer le prélevement sur un temps plus long, ce qui revient,
si le prélevement est effectué a un point fixe par rapport au courant, a mesurer la
concentration larvaire en échantillonnant un espace plus important. Le bénéfice de cette
mesure intégrée a été défendu par Gaines et Bertness (1993) qui ont, de cette maniére,
amélioré fortement la relation entre recrutement et concentration larvaire. Pour cela, ils
ont mis au point des pieges a larves qui intégrent la mesure de la concentration larvaire
sur de longues périodes (Todd, 2003) et donc de vastes espaces.

La distribution verticale des larves entre également en jeu. Ainsi Trochon (1955) a
montré pour C. angulata que les stades les plus tardifs se situent plus profonds, ce qui
est aussi le cas pour la larve de I'huitre américaine C. wvirginica (Dekshenieks et al.,
1996) ou pour la larve de la balane Semibalanus balanoides (Miron et al., 1995). D’autre
part, les larves de C. gigas effectuent des migrations verticales au cours de la journée
qui les placent préférentiellement autour de -1 m le jour et -3 m la nuit (Arakawa,
1990). Ce méme auteur affirme qu’en cas de stratification haline, les larves présentent
un comportement de migrations verticales, se positionnant plus en surface pendant le flot
et plus profond pendant le jusant. Un comportement identique a été décrit pour la larve
de C. virginica (Carriker, 1951; Dekshenieks et al., 1996) en réponse a la stratification
haline, tandis que Raby et al. (1994) remarquent que les larves de bivalves se situent
préférentiellement en subsurface quelle que soit la stratification.

Toutefois, il faut relativiser 'impact de ces incertitudes en comparant ces erreurs a
la variabilité du signal mesuré. Les concentrations des pics de larves au stade “petites”
varient entre environ 103 et 10% Larves.m™ et c’est cette variabilité logarithmique qui
semble importante. L’ampleur de ces variations permet de repérer tout de méme une
partie significative du signal mais la mesure précise des quantités de larves a 1’échelle
d’un bassin reste soumise aux fluctuations spatio-temporelles qui y ont lieu. Dans ce
contexte, des études spécifiques du comportement des larves en milieu naturel pourraient
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aider a améliorer les techniques d’échantillonnage de 'abondance larvaire.

4.3 Ce qui n’a pas pu étre testé

Pour compléter cette discussion, il est important d’évoquer ici les facteurs qui peuvent
avoir un impact mais qui n’ont pas pu, faute de données, étre testés. Les effets d’éven-
tuels polluants en font partie. En effet, leur dosage en continu n’est pas envisageable a
cause du coiit de telles analyses et d’autre part leur présence en mer ouverte est proba-
blement extrémement épisodique, apres les forts lessivages. Un autre exemple de facteur
non analysé ici est 'abondance de pathogenes. La encore, le coiit des analyses et la forte
variabilité temporelle de ces abondances de pathogenes rendent un suivi régulier impos-
sible. D’autre part, la détection de méme 80% de mortalité est difficile lorsque le taux
de mortalité “normal” d’une cohorte larvaire varie autour de 99,9%.

5 Conclusion

Malgré les imprécisions inhérentes aux péches de larves, I'analyse confirme que le
nombre de larves au stade “grosses” a la fin du développement de la cohorte dépend
principalement de la survie de cette cohorte, et dans une moindre mesure de l’abon-
dance initiale en larves “petites”. Cette survie dépend, a son tour, principalement de la
température de I'eau au moment du développement, méme si le vent semble aussi avoir
un impact. Ces relations sont a chaque fois plus marquées pour le bassin d’Arcachon.

L’analyse multivariée précise que 'effet de la température est complexe et doit s’in-
tégrer au sein de plusieurs mécanismes. Tout d’abord, il existe un effet direct via 'action
du taux de croissance sur la survie. Ensuite, I’analyse pointe une covariation de la tempé-
rature avec le régime de temps de dorsale atlantique qui associe de faibles températures
avec des vents de nord-ouest plus soutenus. Un dernier effet de la température peut-
étre supposé au travers de 'augmentation de la reminéralisation qui crée des conditions
trophiques favorables au développement larvaire.

L’évaluation de 'impact de la nutrition sur le développement des cohortes larvaires
reste incertaine et ce chapitre n’a pas pu fournir d’indicateur pertinent pour évaluer cela.
Il est possible que les préférences alimentaires de la larve soient, a I'image de ’adulte,
complexes, ce qui ouvre la-aussi un champ de recherche significatif.



CHAPITRE 4

Quel est I'impact des facteurs hydrodynamiques sur I'apport en larves
dans les zones de captage ? Etude de la dispersion larvaire dans le
bassin de Marennes-Oléron.

Pluralitas non est ponenda sine necessitate. Une pluralité ne doit pas étre
posée sans nécessité.

Guillaume d’Ockham (1319)

1 Introduction

OMME DE NOMBREUSES ESPECES MARINES, ’huitre creuse commence sa vie au stade
larvaire par une phase pélagique d’environ 3 semaines. Durant cette période, nous
avons vu au chapitre précédent qu’elle subissait I'influence du milieu, en particulier
de la température et de la disponibilité de la nourriture. Elle est aussi soumise a la
dispersion par les courants, dispersion définie comme “la propagation de la larve entre
le lieu d’émission des gametes et le lieu de fixation” (Pineda et al., 2007). La dispersion
larvaire est un phénomene complexe, intervenant a la fois dans le temps et ’espace entre
un lieu d’émission et un lieu de fixation, pendant lequel le nombre de larves diminue
(Fig. 4.1).

Ce phénomene est clef pour comprendre les liens en termes de recrutement entre
les différentes populations : a la fois ou vont les larves d’une population située a un
endroit donné et d’ou viennent celles qui se sont fixées a cet endroit (Levin, 2006).
La confrontation de ces deux questions essentielles aboutit & la notion de connectivité
entre populations, c’est-a-dire a la quantification des liens en termes de nombre d’indi-
vidus échangés entre les différentes populations identifiées. Le travail sur la connectivité
conduit a I'identification de populations sources, qui exportent un plus grand nombre
d’individus qu’elles n’en recoivent, et de populations puits, qui au contraire bénéficient
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grandement d’apports extérieurs en individus (Cowen et Sponaugle, 2009). La distinc-
tion entre ces deux types de populations s’est révélée primordiale pour la gestion des
zones cotieres, au travers par exemple de ’établissement de réserves de péches (Crowder
et al., 2000) ou de la protection des coraux (Bode et al., 2006).

La dispersion larvaire qui crée ces différentes situations de connectivité dépend de
plusieurs facteurs qui agissent a des échelles de temps et d’espace variables (Pineda et al.,
2009; Marshall et al., 2009) :

— le vent, les marées et la topographie qui provoquent des courants plus ou moins

forts,

— la durée de vie larvaire,
le comportement des larves,
la répartition spatiale des stocks de géniteurs en présence,

— le lieu d’émission des gameétes,
— le lieu de fixation.

Les études récentes mettent de plus en plus 'accent sur les phénomenes de rétention
(Levin, 2006; Cowen et Sponaugle, 2009), ce qui pointe 'importance de la zone d’émis-
sion des gameétes et des phénomenes locaux au sein des populations. Dans une approche
théorique de la dispersion, Edwards et al. (2007) montrent ainsi que, pour le plateau
continental du sud-est des Etats-Unis, le lieu et la date d’émission sont les principaux
facteurs qui impactent la dispersion. Huret et al. (2010) aboutissent & des résultats si-
milaires pour le lieu d’émission mais montrent aussi que le comportement de la larve
elle-méme influence fortement la variabilité de la dispersion et sa répartition dans l’es-
pace.

D’autres études plus cotieres mettent 'accent sur la situation géographique des bancs
(Ayata et al., 2009) ou sur l'effet du vent sur la dispersion larvaire mais en utilisant des
vents de secteur et de force constante (Ellien et al., 2004) ou pour certaines localités
seulement (Ayata et al., 2009). North et al. (2008) mettent en avant ’effet du déplacement
vertical des larves en fonction de I’halocline sur la variabilité de la dispersion dans
'environnement partiellement stratifié de la baie de Chesapeake, sur la cote est des Etats-
Unis. Toutefois en zone peu stratifiée, Kim et al. (2010) penchent plutét pour un faible
effet du comportement sur la dispersion larvaire comparée a ’hydrodynamique. Malgré
ces résultats, 'intégration des processus biologiques et la mesure de leur importance au
sein des modeéles physiques de dispersion reste un défi pour la recherche a cause de la
difficulté a tracer les larves dans I'environnement (Cowen et Sponaugle, 2009; Metaxas
et Saunders, 2009).

Le caractere invasif de Crassostrea gigas laisse supposer que cette espece fait preuve
d’une grande capacité de dispersion de ses larves. Ceci est expliqué par la durée de
sa phase larvaire, autour de 20 jours d’aprés Arakawa (1990). Cependant les distances
calculées s’averent plutot modestes en moyenne. Ainsi, au cours de 'invasion de la mer
de Wadden en Allemagne par I'huitre creuse C. gigas, Brandt et al. (2008) ont calculé a
I’aide d’un modeéle hydrodynamique des distances de dispersion généralement inférieures
a 25 km avec un mode & 10 km, méme si cette distance semble variable d’une année a
I'autre.
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La raréfaction de I’huitre américaine C. virginica dans la baie de Chesapeake a éga-
lement conduit les chercheurs américains a s’interroger sur les liens entre les différentes
populations, que ce soit pour mieux comprendre 'acquisition de la résistance dans cer-
taines zones (Hofmann et al., 2009) ou pour guider des programmes de repeuplement
(Schulte et al., 2009). Ainsi le projet de repeuplement fructueux décrit par Schulte et al.
(2009) repose sur le travail de Lipcius et al. (2008) qui définissent 5 types de bancs en
fonctions de leur connectivité aux autres :

— les bancs sources qui s’auto-suffisent et contribuent de maniére substantielle au
recrutement dans ’ensemble des autres bancs, a ’exception des bancs exportateurs
potentiels ;

— les bancs qui s’auto-suffisent, sans contribuer aux autres bancs;

— les bancs puits dont le recrutement dépend uniquement d’autres bancs;;

les bancs exportateurs potentiels qui ne recoivent pas de larves mais qui fournissent

potentiellement I’ensemble des autres bancs. Il n’y a pas de populations dans ces

bancs ;

— les bancs sources supposés qui s’auto-suffisent en fonction des conditions hydrody-
namiques et alimentent certains autres bancs.

Ce précédent montre I'importance a la fois de la connectivité des populations mais aussi
de la qualité de ’habitat pour le repeuplement.

Au vu de ces résultats contrastés, le premier objectif de ce chapitre est tout d’abord
de comparer 'importance des différents facteurs hydrodynamiques dans un cas de disper-
sion larvaire au sein des pertuis charentais, au plus proche des intéréts des ostréiculteurs.
Cette premiere partie permettra de vérifier si la variabilité du systéme étudié permet
d’agir efficacement sur celui-ci. Lorsque la date de pose des collecteurs est optimisée, 1’os-
tréiculteur ne peut plus en effet agir que sur 2 facteurs : sur I’emplacement des collecteurs
qu’il dispose et, dans une moindre mesure, sur ’emplacement des bancs de géniteurs qui
participent a la reproduction. Le second objectif de ce chapitre est d’analyser comment
ces leviers peuvent étre activés en vue de maintenir ou d’améliorer le captage, au moyen
par exemple d’opérations de repeuplement.

Pour répondre a ces questions, nous avons redéfini dans un cadre restrictif adapté
a lostréiculture la problématique de la connectivité. Les zones d’émissions deviennent
alors les bancs de géniteurs — sauvages ou cultivés — et les zones de fixation, les zones
de captage utilisées dans les pertuis charentais (Fig. 4.1). Cela conduit a réduire la
question générale de la connectivité, ou vont les larves et d’ou viennent les juvéniles, a
une question plus restrictive adaptée aux préoccupations des professionnels : d’ou vient
le naissain capté dans les différentes zones de captage ? Ainsi, la variable d’intérét pour
lactivité de captage est le ratio entre ce qui arrive dans la zone de captage et ce qui
est émis par le banc d’origine, appelé rendement du banc. Des cartes de ces rendements
permettent de montrer ou se situent les zones avec les meilleurs rendements larvaires. Il
s’agit bien de simulations théoriques, puisque les stocks ne sont pas pris en compte dans
un premier temps.

Pour apporter des éléments de discussion sur la pertinence de nos résultats, les si-
mulations des performances des différentes zones de captage ont été confrontées avec
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\ Abondance larvaire

A
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FIGURE 4.1 — La dispersion larvaire peut étre approchée au travers du déplacement des
larves d’un banc d’origine situé en (Xp, Yp) vers une zone de captage située en (X, Ye)
entre le moment ty et le moment t., ce qui aboutit a la baisse de I’abondance larvaire
d’une quantité Ny a une quantité N.. Le rendement larvaire, la variable d’intérét pour
I’étude de la connectivité dans un contexte de captage ostréicole, est alors le ratio N, /Np.
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les performances effectives de ces zones entre 2005 et 2009 en pondérant les rendements
larvaires du modele par les stocks évalués récemment. Cette confrontation souleve de
nombreuses questions et permet d’évoquer les améliorations a apporter aux simulations.

2 Modéle et données

2.1 Présentation du site et du modeéle hydrodynamique

Les pertuis charentais sont situés sur la cote atlantique francaise, au nord de ’es-
tuaire de la Gironde, voir la figure 4.2. 1l s’agit de baies peu profondes protégées de la
houle par les iles d’Oléron et de Ré. Le pertuis le plus au nord est le pertuis Breton, il
est alimenté en eau douce par le Lay et la Sévre niortaise. Au centre, entre les deux iles,
le plus important des pertuis est le pertuis d’Antioche. Il est alimenté en eau douce par
la Charente. Au sud, le dernier pertuis est le pertuis de Maumusson qui fait face a I’em-
bouchure de la Seudre. Schématiquement, les pertuis charentais sont donc un ensemble
de trois pertuis alimentés par quatre petits fleuves. Les débits de ces rivieres varient an-
nuellement autour d’une moyenne de 15, 14, 63 et 2 m?.s™! pour respectivement le Lay, la
Sevre Niortaise, la Charente et la Seudre. En été, ces débits faiblissent significativement
vers les valeurs de 1,3, 3,2, 20 et 0,5 m?.s™! respectivement.

La bathymétrie des pertuis charentais suit cette méme description en trois entités,
comme le montre la figure 4.2. Elle est marquée par les anciens lits de trois rivieres
qui ont été inondées lors de la remontée des eaux de I'Holocene (Allard et al., 2008).
Ces anciens lits de rivieres constituent maintenant les zones les plus profondes des trois
pertuis charentais avec 52, 44 et 12 m du nord au sud. De larges estrans sont présents
a I’Est des pertuis charentais mais aussi sur les cotes Est abritées des iles d’Oléron et
de Ré. L’ensemble de la zone est soumis a un important régime de marées semi-diurnes,
avec entre 2 et 6 m de marnage pour respectivement les mortes-eaux et les vives-eaux.
Cette caractéristique classe les pertuis charentais comme zone macrotidale. Le climat
est dominé en été par les vents de nord-ouest associés aux faibles pressions sur les iles
britanniques (Stanisiére et al., 2006). Seule une houle modérée pénetre les pertuis en
hiver et elle est quasiment absente I’été (Kervella, 2009).

L’hydrodynamique des pertuis charentais a été simulée en utilisant le modele MARS
(Model for Applications at Regional Scales) dans sa version en bidimentionelle horizon-
tale (MARS 2D). Une description technique de ce modele a été réalisée par Lazure et
Dumas (2008) et un exemple d’application pour le bassin d’Arcachon par Plus et al.
(2009). Le modele est composé de 3 modeles emboités d’étendues décroissantes et de
résolutions croissantes (Fig. 4.2), appelés rangs. Chacun de ces modéles permet de cal-
culer les conditions aux frontieres ouvertes du suivant pour la hauteur d’eau et le courant.
Le modele de détail utilisé ici s’étend de 0°58°43,24"W a 1°47°45,52"W en longitude et
de 45°42°46,43"N a 46°31’8,69"N en latitude de maniére a regrouper les trois pertuis
charentais. Ceci correspond en outre a la délimitation régionale de la section régionale
conchylicole Poitou-Charentes. Ce rang a une résolution spatiale de 300 m.

Dans chacune des mailles du modeéle, une approximation pour le cas des eaux peu
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profondes des équations de Navier et Stokes, le systéeme d’équation de Saint-Venant (Eq.
4.1, 4.2 et 4.3) est résolu afin de calculer les 3 variables d’état que sont la composante
zonale du courant u, la composante méridienne du courant v et la hauteur d’eau D. Les
équations 4.1 et 4.2 décrivent la conservation de la quantité de mouvement et ’équation
4.3 la conservation de la masse.

ou ou v@ﬂ _i@patm %_ D @ 0 (V1 0u/0x) +8(1/xy8ﬂ/8y)

ot —i—u% c‘Ty —Jv po Ox g@a: g% oz Oz oy

1
+ poiD (T22(§) + T22(Ho)) (4.1)

@ +a@ —H?@ . _i@patm —g% —gﬂ@ 0 (vyz0v/0x) n 0 (vyy00/0y)
ot ox Ay po Oy oy 2p0 Oy ox Ay
+ 2D (7y=(8) + 7y=(Ho)) (4.2)
o0&  0Du  0Dv
—= 4+ —— =0 4.3
ot + Oz + oy (43)
Avec :
x la composante zonale de ’espace y la composante méridienne de I’espace
u la composante zonale du courant v la composante méridienne du courant
t le temps D la hauteur d’eau, D = £ + Hp
& la cote de la surface libre Hy la cote du fond

f le parametre de Coriolis, f = 2Qsin¢ v la tension de cisaillement horizontale

Q la fréquence de rotation de la Terre ¢ la latitude
po la densité moyenne de 'eau p la densité de 'eau
Patm 1a pression atmosphérique 7 la tension de Reynolds en & ou en Hy

g la constante de gravitation

La dispersion et la diffusion d’éléments dissouts est résolue en appliquant la conser-
vation de la masse en chaque maille au travers de 1’équation 4.4 :

ODT , 9D(uT — ) . OD(vT — ky 5L

5 5 3y = Sources — Puits (4.4)

Avec T la quantité de traceur, k, et k, les composantes zonales et méridiennes du
coefficient de diffusion horizontal, Sources les quantités de traceur produites dans la
maille et Puits les quantités de traceur perdues dans la maille.

Le schéma numérique employé pour la résolution des équations est de type ADI pour
“Alternate Direction Implicite”. Selon ce schéma, les équations 4.1 et 4.2 sont résolues
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alternativement tous les demi-pas de temps tandis que ’équation 4.3 est résolue a chaque
demi-pas de temps (Lazure et Dumas, 2008). Le schéma numérique respecte le critére
de stabilité de Courant-Friedrichs-Lewy (CFL) qui stipule que le pas de temps, At, est
adapté de maniere a ce que le nombre de Courant, Co = ummﬁ, soit inférieure ou égal
a 0,7 (Lazure et Dumas, 2008).

L’utilisation du modeéle dans sa version 2D horizontale est possible dans les pertuis
charentais en faisant 'hypothése d’uniformité des courants dans la colonne d’eau et de
faiblesse des courants verticaux. Ceci est dii aux caractéristiques des pertuis charentais :
faibles débits d’eau douce en été, faible profondeur et fort marnage, ces deux caractéris-
tiques produisant des courants intenses. Les pertuis sont ainsi bien mélangés comme le
démontre 'absence de stratification de la colonne d’eau en été en température, comme
en salinité (Héral et al., 1983).

La bathymeétrie utilisée dans le modele provient d’un grand nombre de sources dif-
férentes : 7 cartes SHOM ! numérisées ont été utilisées, conjointement aux données
de 10 campagnes locales d’acquisition haute résolution (DDE?2, Conseil Général de la
Charente-Maritime et IFREMER) dans les zones a sédimentation. La bathymétrie finale
a été obtenue en interpolant I’ensemble de ces données. Les rivieres ont été implémentées
dans le modele de maniére a obtenir une bonne représentation de leur prisme tidal. La
marée a été calculée a partir des harmoniques CST France (Le Roy et Simon, 2003)
en rajoutant l'effet de la météo, vent et pression, au rang supérieur du rang de travail.
Les données de vent et de pression proviennent d’analyses météorologiques ARPEGE de
Météo France. Cette base de données fournit des champs de vents et de pression toutes
les 6 heures avec une résolution de 0,5° en latitude et longitude. Les effets des vents
locaux, comme les brises thermiques, ne sont donc pas pris en compte et sont considérés
comme négligeables de part 'absence de dénivelé et la faiblesse des vents estivaux.

2.2 Choix des facteurs testés dans les simulations

Le modele MARS 2D a été utilisé pour quantifier 'importance des facteurs hydro-
biologiques sur la dispersion larvaire. Au total, I'effet de 5 facteurs différents a été testé :
(1) le banc d’origine des larves, (2) la zone de captage des larves, (3) le vent pendant la
phase larvaire, (4) la marée au moment de la ponte et (5) la durée de vie larvaire. Les
deux premiers facteurs sont liés a la répartition spatiale des huitres, les deux suivants
a 'hydrodynamique tandis que le dernier traduit une partie de la variabilité liée a la
biologie au travers de la vitesse de croissance.

Les bancs d’origine des larves ont été définis de maniére & recouvrir I’ensemble de
I'habitat potentiel de 'huitre creuse dans les pertuis charentais (Fig. 4.3). Cet habitat
potentiel est la somme des zones cultivées, des concessions abandonnées, ainsi que des
zones rocheuses. Les surfaces occupées par ces différents habitats ont été comptabilisées
et ces surfaces ont ensuite été découpées en 25 bancs.

Les zones de captage des larves ont été construites sur la base des pratiques os-

1. Service Hydrographique et Océanographique de la Marine
2. Direction Départementale de I’Equipement
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FIGURE 4.2 — Carte de la bathymétrie, de la topographie, des riviéres prises en compte
et des points de validation physique du modele pour la zone d’étude. Les points noirs
sont les points de validation doppler, les numéros des points renvoient alors au tableau
4.2, et les points bleus représentent les points de validation en salinité.
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tréicoles observées dans le bassin de Marennes-Oléron (Fig. 4.3). Sept zones ont ainsi
été définies par agrégation des mailles du modele qui contiennent des parcs de captage.
Elles correspondent aussi aux zones utilisées par le CREAA ? dans ses dénombrements
de captage.

Pour quantifier I'effet du vent pendant la phase larvaire, un algorithme de classifica-
tion des séquences de vent a été utilisé (Annexe C). Des séquences de vents similaires sur
20 jours, i.e. correspondant a la durée de vie larvaire moyenne, ont été regroupées sur la
base de la distance et du secteur de la résultante des hodogrammes et de la variabilité
du vent observé pendant cette période. Six séquences différentes de vents observés ont
ainsi été choisies comme représentatives d’un grand nombre de séquences observées.

Le moment de ponte par rapport a la marée a été défini selon 4x2 modalités diffé-
rentes, & savoir au moment de chacune des 4 phases du cycle de marée - les vives-eaux,
le déchet, les mortes-eaux et le revif - et des 2 phases du courant de la marée - le jusant
et le flot. Au total, c’est donc 8 moments de ponte différents qui sont testés.

Le dernier facteur testé, la durée de la vie larvaire, est un proxi de l'effet de la
température et de la nourriture sur les larves. Ce facteur a été établi selon 3 modalités
de vitesse de développement des larves (voir chapitre 3) :

— 17 jours, forte croissance, conditions optimales

— 20 jours, croissance modérée, conditions normales

— 23 jours, croissance ralentie, conditions défavorables.

De nombreux autres facteurs, tel le comportement larvaire, la mortalité ou les stocks
de géniteurs, n’ont pas été inclus dans cette étude en raison du manque d’informations
sur ces facteurs. Les hypothéses sont donc faites d’une répartition homogene des larves
dans la colonne d’eau et d’une densité égale de géniteurs quel que soit le banc considéré.
Cette seconde hypothese non réaliste cantonne bien ’étude au potentiel des bancs au vu
de 'hydrodynamique et non a une représentation de cas réalistes.

Dans un second temps, des stocks ont été intégrés a 1’étude pour tenter de reproduire
les variations spatiales observées du captage. Les stocks utilisés proviennent soit de
la campagne de recensement des stocks de 2001 (Le Moine et al., 2002b), soit de la
campagne d’arpentage des zones de peuplements sauvages faite en 2010 (Tab. 4.1). Le
tonnage des filieres du pertuis Breton a été volontairement sous-estimé puisque ces filieres
ont pour stock principalement des juvéniles triploides en prégrossissement. Ces chiffres
permettent de donner un ordre de grandeur des stocks présents dans chacune des zones
mais ils demandent a étre revus pour obtenir une plus grande précision.

Les données de captage sont issues des rapports de suivi du recrutement de 2006 a
2009 réalisés par le CREAA. Les chiffres utilisés correspondent aux moyennes pour les
secteurs correspondant aux zones de captage des simulations sur la période 2006-2009
(Geay et Mille, 2006, 2007, 2008; Geay et Bouquet, 2009).

Les rendements larvaires sont calculés comme le nombre de larves se trouvant dans
la zone de captage i en provenance du banc j au bout d’un temps k et ceci selon chacune
des modalités des autres facteurs (Fig. 4.1). Afin d’éviter les variations de quantités dues
aux marées, les rendements larvaires sont calculés en faisant la moyenne des quantités

3. Centre Régional d’Expérimentation et d’Application Aquacole.
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Bancs et zones de captage
’\ des simulations
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F1GURE 4.3 — Emplacements des bancs d’émission des larves et des zones de captage dans
les pertuis charentais. Les différentes couleurs ne sont utilisées que pour différencier les
bancs entre eux.
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Numéro Description du banc Tonnage
1 Estran rocheux vendéen 1
2 Estran du sud de la Vendée 110
3 Fillieres du Pertuis Breton 1
4 Bancs de Marsilly a Esnande 18000
5 Fiers d’Ars 2300
6 Banc de Loix (Ré) 3700
7 Banc de Rivedoux (Ré) 840
8 Estran du sud-est de l'ile de Ré 18000
9 Estran au centre sud de I'ille de Ré 1

10 Banc du Martray (Ré) 250
11 Estran du nord-ouest de l'ile de Ré 10
12 Estran des Minimes (La Rochelle) 200
13  Estran d’Aytré et d’Angoulin 54
14 Bancs et estran d’Aix et de Fouras 2000
15 Bancs de Port-des-Barques et de I'lle Madame 2800
16 Bancs de Boyardville au Chateau d’Oléron 27000
17 Bancs de La Casse et de Lamouroux 23000
18 Bancs d’Ade & Trompe-Sot (Oléron sud) 3100
19 Bancs de Mérignac, d’Estrée et des Longées 4600
20 Banc de Perquis (Ronce-Les-Bains) 12000
21 Banc de Bourgeois 5300
22 Estran rocheux autour de Vert-Bois (Oléron) 1
23 Estran du nord-ouest de I'lle d’Oléron 77
24  Estran du nord de I'lle d’Oléron 1
25  Estran du nord-est de I'tlle d’Oléron 270

TABLE 4.1 — Tonnages d’huitres sauvages et cultivées calculés pour chacun des bancs
dans les simulations réalistes. Les données proviennent de I’estimation des stocks cultivés
de Le Moine et al. (2002b) et de la campagne d’arpentage des bancs sauvages par le
LER/PC faite en 2010.
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présentes dans la zone de captage sur une journée, soit environ 2 cycles de marée.

Pour déterminer quel est le facteur le plus important dans la dispersion larvaire,
une décomposition de la variance par somme des moindres carrés est effectuée sur les
rendements larvaires, et ceci pour I'ensemble des combinaisons des différents facteurs
testés dans les simulations.

2.3 Calibration et validation du modeéle hydrodynamique

Pour calibrer la valeur du coefficient de diffusion du modele, la salinité simulée a
partir des débits réels des fleuves sur le banc d’Agnas a été comparée aux observations
effectuées tous les 15 jours dans le cadre du réseau RAZLEC? sur une période de 4
ans. Le coefficient de diffusion qui permet d’obtenir les meilleures simulations est de 30
m2.sL.

Pour valider les courants simulés par le modele hydrodynamique des pertuis cha-
rentais, le LERPC? a effectué plusieurs campagnes d’acquisition de données avec des
courantometres Doppler. Au total, 19 campagnes de mesures réalisées en divers points
du bassin (voir la carte de la figure 4.2) ont été utilisées pour vérifier la validité des cou-
rants simulés par le modele. Ces courantometres fournissent des mesures de la variation
de la hauteur d’eau mais surtout des profils verticaux de la vitesse et de la direction du
courant avec un pas de temps de 5 minutes. Ils effectuent les mesures de courant tous
les 50 cm sur toute la colonne d’eau mais ces mesures ont été moyennées pour pouvoir
étre comparées aux résultats en 2D horizontale du modéle.

L’adéquation entre le modele et les mesures pour ’ensemble de ces données est pré-
sentée dans la figure 4.4. Pour les variations de la hauteur d’eau (H), des sous-estimations
de l'ordre de 50 cm apparaissent, tandis que les sous-estimations de 30 cm sont assez
fréquentes. Pour le courant, le modele sous-estime les fortes valeurs et sur-estime les
faibles, il rend mal compte des évenements extrémes, particulierement pour la compo-
sante zonale du courant pour laquelle les courants les plus forts sont mesurés. Les erreurs
présentent une distribution normale qui montre la faible occurrence des erreurs impor-
tantes. Pour la salinité, le modele sous-estime les faibles valeurs mais cette fois avec des
erreurs assez fréquentes qui peuvent aller jusqu’a 20 psu. Les fortes valeurs de salinité
sont globalement surestimées avec de plus faibles erreurs.

La figure 4.5 présente un exemple de validation du modele en hauteur d’eau, cou-
rant et salinité au site Le Chapus, un des points du bassin de Marennes-Oléron ou
I’hydrodynamique est particulierement complexe. La hauteur d’eau y est modélisée im-
parfaitement en période de vives-eaux, avec une surestimation de la hauteur a pleine mer
et une sous-estimation a basse mer. En mortes-eaux la simulation est meilleure, méme
si I'aplatissement de la hauteur d’eau observée n’est pas représenté par le modele. Les
courants présentent parfois a cet endroit une double inversion de sens au cours du flot
comme par exemple le 8 juillet 2004. Si ce cas extréme n’est pas totalement représenté
par le modele, celui-ci reproduit toutefois la diminution de la force du courant au cours

4. Réseau D. Razet du Laboratoire d’Ecologie Conchylicole
5. Laboratoire Environnement Ressources des Pertuis Charentais



2. MODELE ET DONNEES

Comparaison entre mesures et simulations

(m)
[ o) NN

'
]
1

Hauteur simulée

|
I

-2 a 2 4
Hauteur mesuree {m)

" 2

E

g 1 |

3

E

[T B

o

3

5 -l -

[

o

£ - - -

5 -2 -1 0 1 2
Composante U mesurée (ms™)

" 2

E

31 -

=0

E

wo 4

=

&

& -1 1

[

2

jwi

2 - - -

o -2 -1 0 1 2

Composante ¥ mesurée (ms™)

a5 +
2 + ¥ i
& 30 +4t
w + %ﬁ
L 25 T et
£ i gt
3 20 -|-++ "—'I-"%_‘ﬂ: + 4
o
= 18 + % 4+t 4+ ]
Is] +

10 . + L+ . -ﬁ .

10 15 20 25 30 35

Salinité mesuree (psu)

109
Distribution des erreurs
15000
410000 1
=
i}
5
S 5000 .
@]
o
-1 -05 1] 0s& 1
Erreur sur la hauteur d'eau (m)
4
]
[14]
(]
B2
3
[
(]
2
D
- -05
. Erreur surla compusante U (ms"
10
4 X
3 4
i)
(]
j
o2 1
o
[
(]
2y i
a
-1 -EI ] 1
Erreur sur la composante v (ms‘ 1
150
w 100 1
2
m
5
8 a0 -
@]
0 R
-25 -20 -15 -10 -8 0 ]

Erreur sur la salinité (psu)
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mesure de la salinité.
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du flot qui intervient dans cette zone. La variation des courants semble trés sensible
dans cette zone comme le montre l'irrégularité de la composante zonale du courant. La
salinité est bien représentée sur la période de 4 ans simulée. L’ajustement de la simu-
lation devient toutefois meilleur & partir du second semestre de 2005 avec une bonne
représentation de deux dessalures majeures, une autour du début du mois d’avril 2006
et une autre au début du mois de mars 2007.

Si on regarde les résultats de la validation point par point, les performances du
modele apparaissent plus contrastées (Tab. 4.2). Pour la hauteur d’eau, I’écart-type
des erreurs est supérieur a 28 cm, soit environ 10% du marnage, pour les points du
Chapus, du passage de I’Est de la longe de Boyard et de ’Est du banc de Lamouroux
et reste en moyenne élevé, autour de 22 cm. Ces points sont ceux ou les courants sont
particulierement complexes comme pour Le Chapus ou intenses comme pour les bancs
sableux de Boyard et Lamouroux. Pour cette variable, des biais additionnels peuvent en
outre persister, masqués par 'imprécision de la bathymétrie qui oblige au centrage des
données.

Pour les courants, d’'une maniere générale, le modele sous-estime les forts courants et
sur-estime les faibles (pente inférieure & 1 globalement), a I'exception notable des bancs
Est et Ouest de Lamouroux et du banc des Grenettes pres de I'lle de Ré pour lesquels la
composante zonale du courant est amplifiée tandis que la composante méridienne ’est
pour la pointe de Gatseau. Cette sous-estimation des amplitudes de variation ne conduit
qu’a un faible biais sur les courants, a I'exception de la pointe de Gatseau, point pour
lequel le modele sous-estime fortement la composante méridienne du courant (biais de
-0.14 m.s!). A cet endroit, les erreurs peuvent étre grandes comme en témoigne leur
écart-type qui est maximal. Il est en effet difficile de bien représenter les courants pour
une zone dont les bancs de sable se déplacent rapidement.

Pour la salinité, le point de Fontenelles se détache des autres pour sa moins bonne
représentation, le modele amplifiant les dessalures a ce point (Tab. 4.3). Ceci provient
probablement de la mauvaise représentation de l’estuaire de la Charente et du mélange
qui s’y réalise, a cause de ’absence de bathymétrie et de I'utilisation de la version en 2
dimensions horizontales du modele. Les résultats pour les autres points de vérification
montrent une légere sur-estimation de la salinité dans les autres sites, ce qui peut paraitre
normal vu que les apports de la Gironde ne sont pas pris en compte.

3 Résultats

3.1 Facteurs impactant la dispersion larvaire

La décomposition de la variance des rendements larvaires montre que c’est 'inter-
action entre le banc d’origine des larves et la zone de captage, avec 52% de la variance
totale, qui porte le plus de variabilité dans les simulations (Tab. 4.4). Ceci signifie que
certains bancs alimentent préférentiellement certaines zones de captage. Le second fac-
teur est l'effet du banc seul, avec plus de 29%, ce qui confirme I'importance des bancs
d’origine dans ’alimentation en larves des zones de captage. Le troisiéme facteur, avec
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a (pente) R? 7 d (Biais) 7 rsd

H U V| H U V/|H* U V| H U V N
1  Ouest Lamouroux 0,98 1,20 0094|097 091 094| 0 -0,02 -0,02]0,23 005 0,09 3979
2 Passage de I'Est 0,97 087 091|096 094 095| 0 -003 003|029 007 008/ 4321
3 Passage de 'Ouest 1,01 0099 0,70 | 0,97 0,85 080 | 0 0,00 002020 0,13 0,07 | 5418
4 Le Chapus 097 095 089|094 083 085| 0 000 000|033 003 018 5711
5 Pointe de Gatseau 1,01 042 1,11 /0,97 0,73 077| 0 0,02 -0,14|020 048 020 | 2298
6  TFosse d’Enet 0,99 -0,08 0,87 0,97 007 088| 0 002 007|027 008 0,13 | 3744
7  Sablanceaux 1,01 0,72 081097 080 073| 0 001 -003]0,22 004 0,10 | 7993
8  Angoulin 1,02 093 077098 095 093] 0 -0,01 000019 005 0,04 | 4286
9  Est Lamouroux 0,08 1,69 0,93]09 08 094| 0 000 001[029 0,09 011 | 8337
10 Rochas 0,99 086 0553098 093 092| 0 -001 000021 0,08 007]| 8067
11 Malconche 008 094 082096 083 08| 0 00l 000|027 009 008/ 3821
12 St Martin 1,01 059 099|098 061 08| 0 003 -001]017 007 0,04 | 5747
13 Pointe de I'Aiguillon 0,99 0,85 0,60 | 0,96 0,85 086 | 0 -0,02 0,030,225 006 0,07 | 5753
14 Pointe du Grouin 008 084 055097 091 051| 0 -001 000022 0,07 002 ]| 10992
15 Pointe du Lisay 1,00 099 052|098 089 08 | 0 0,00 000]0,18 008 0,07 |11607
16 Les Grenettes 1,00 1,17 063|098 089 078| 0 001 -001|0,17 007 0,03 | 8519
17 Le Martray 0,08 098 1,08|098 085 094| 0 -0,01 -0,01]0018 0,04 0,04 | 16831
18 Sainte-Marie 008 098 0,32]098 093 036| 0 00l -0,01]019 0,10 0,04 | 11112
19 Chassiron 1,01 0,82 093|098 089 090| 0 002 001|016 015 0,07 | 10703

TABLE 4.2 — Pente (a), coefficient de détermination (R?), biais (d) et écart type de l’erreur (rsd) des régressions entre les
valeurs mesurées et les valeurs simulées pour la hauteur d’eau centrée (H) en m, la composante zonale du courant (U) en
m.s! et la composante méridienne du courant (V) en m.s* pour chacun des 19 points de validations. La colonne N précise
le nombre de mesures effectuées pour chaque point. * L’absence de biais pour la hauteur d’eau provient de la soustraction
de la moyenne aux données afin d’éviter de cumuler les erreurs dues a 'imprécision bathymétrique avec celles du modele.
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a R? d rsd N
1 Auger 1,01 0,52 0,43 1,31 91
2 Boyard 1,03 0,44 1,08 1,52 90
3 Chapus 1,01 0,69 0,40 1,11 92
4
5

Fontenelles 0,64 0,54 -10,52 12,08 87
Saut-de-Barrat 1,02 0,65 0,74 1,52 92

TABLE 4.3 — Pente (a), coefficient de détermination (R?), biais (d) et écart type de
Perreur (rsd) des régressions entre les valeurs mesurées et les valeurs simulées de salinité
pour chacun des 5 points de validations (voir la carte de la figure 4.2).

un peu plus de 10%, est la zone de captage seule, certaines zones sont donc plus propices
que d’autres au captage, indépendamment des autres facteurs. L’ensemble des autres
interactions est cantonné dans les 10 % de variance restante.

Facteur DDL Pourcentage de la variance expliquée

Vent 5 0,01

Banc 24 29,58

DVL 2 0,72

Captage 6 10,46

Vent:Banc 120 0,38
Vent:DVL 10 0,01
Banc:DVL 48 1,31
Vent:Captage 30 0,13
Banc:Captage 144 52,06
DVL:Captage 12 0,28
Vent:Banc:DVL 240 0,05
Vent:Banc:Captage 720 1,19
Vent:DVL:Captage 60 0,02
Banc:DVL:Captage 288 3,63
Vent:Banc:DVL:Captage 1440 0,17

TABLE 4.4 — Pourcentages de la variance totale des rendements larvaires expliquée par
I'ensemble des facteurs, ainsi que le nombre de degrés de liberté (DDL) associés. Vent
représente 'effet de la séquence de vent choisie, Banc, 1’effet du banc d’origine, DVL, la
durée de vie larvaire, Captage, la zone de captage.

Si on analyse zone de captage par zone de captage, la prépondérance du banc d’origine
des larves est encore mise en avant (Tab. 4.5). La part de variance expliquée par ce facteur
est trés importante, entre 78% pour la Seudre et 93% pour la zone de captage de Loix.
Le second facteur en importance est I'interaction entre le Banc et la durée de vie larvaire
qui pése en moyenne pour 4,5% de la variance totale. Le moment d’émission des gametes
par rapport a la marée a un certain effet au travers de son interaction avec le facteur
banc : pour certains bancs, le moment d’émission des gametes influe sur leur capacité a



114 CHAPITRE 4. LA DISPERSION LARVAIRE

alimenter en larves des zones de captage. Ceci est particulierement vrai pour la zone de
captage de la Seudre.

Zones de captage

Facteur DDL 1 2 3 4 5 6 7
Vent 5 001 0,18 0,14 0,1 027 041 0,25
Marée 7T 066 014 0,18 0,15 0,12 0,04 0,06
Banc 24 77,59 89,76 89,17 89,58 81,71 92,64 91,85
DVL 2 262 057 058 0,71 1,04 0,6 0,38

Vent:Banc 120 0,59 1,16 1,23 2,02 595 248 2,81
Marée:Banc 168 7,04 283 352 253 1,76 121 1,06
Banc:DVL 48 9,74 444 415 381 459 224 219
Vent:Banc:DVL 240 0,06 0,23 0,2 037 265 0,12 0,18
Marée:Banc:DVL 336 1,28 0,33 048 0,28 0,7 0,08 0,23

TABLE 4.5 — Pourcentages de la variance totale des rendements larvaires expliquée par les
différents facteurs pour chaque zone de captage. Les nombres de degré de liberté (DDL)
associés sont aussi spécifiés. Les abréviations sont identiques au tableau précédent et le
facteur “Marée” désigne le moment de I’émission des gametes par rapport a la marée.
Les numéros des zones de captage renvoient a la carte de la figure 4.3.

Une surprise tout de méme provient du tres faible effet du facteur vent, qu’il soit seul
ou en interaction (Tab. 4.4 et 4.5). Seule Iinteraction triple Vent:Banc:Captage porte
plus de 1% de variabilité dans la premiére analyse. L’analyse zone de captage par zone de
captage fait apparaitre 'implication du vent pour moduler 'apport des différents bancs
pour la zone de captage d’Aytré par exemple mais avec de faibles pourcentages de la
variance.

D’une maniere globale, il apparait au travers de ces deux analyses, que les facteurs
sur lesquels l'ostréiculture peut agir, le banc d’émission et la zone de captage, portent le
plus de variabilité pour ’alimentation en larves. Ces deux analyses confortent donc 'idée
que dans les pertuis charentais, un repeuplement sur un banc bien choisi peut influencer
la quantité de naissains captés dans une zone de captage précise.

3.2 Origine des larves captées

Au vu des résultats précédents, il apparait important de décortiquer l'effet banc,
I’effet zone de captage et l'interaction entre les deux. Ceci peut étre fait simplement en
représentant les rendements larvaires pour chaque banc et chaque zone de captage avec
la méme échelle, voir la figure 4.6. La premiere information que révele ces cartes est
que toutes les zones de captage ne bénéficient pas d’alimentation aussi importante par
banc. Ainsi, les zones de captage du sud des pertuis charentais, en Seudre et autour de la
Charente, sont alimentées avec des rendements supérieurs a 16 pour 10000 par des bancs
situés plus au nord, a ’embouchure de la Charente ou au nord de celle-ci. Au contraire,
les zones de captage situées au sud de La Rochelle ou dans le pertuis Breton ne sont pas
alimentées par des bancs avec des rendements aussi importants.
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Si on reprend l’analyse zone de captage par zone de captage, on peut remarquer
que la Seudre est alimentée par un grand nombre de bancs avec des rendements élevés :
Perquis, Bourgeois, la cote est d’Oléron et de manieére plus importante les bancs situés
au sud de ’embouchure de la Charente. Les trois zones de captage situées autour de
I’embouchure de la Charente, sont alimentées avec les plus forts rendements par les bancs
situés entre ’embouchure de la Charente et La Rochelle. Dans une moindre mesure,
elles bénéficient aussi des bancs du nord-est de I'lle d’Oléron et du sud-est de I'ile de
Ré. La zone de captage pres d’Aytré ne bénéficie que de 'apport de bancs avec des tres
faibles rendements larvaires tandis que la zone de captage de Loix est alimentée avec des
rendements faibles par les bancs alentours. Enfin, pour la zone de captage de Marsilly,
la plupart des bancs du pertuis Breton y contribuent avec des rendements assez élevés.

Pour choisir une zone de repeuplement, il est nécessaire que les rendements lar-
vaires soient importants, mais aussi qu’ils ne soient pas trop variables. C’est pourquoi
les cartes précédentes ont été reprises en spécifiant les coefficients de variation des ren-
dements larvaires pour chaque banc et zones de captage, en fonction de ’ensemble des
autres facteurs, vent, marée et durée de vie larvaire (Fig. 4.7). Nous observons ainsi que
pour la zone de captage située en Seudre, les rendements larvaires des bancs présentent
généralement une faible variabilité. Pour les zones de captage situées pres de ’embou-
chure de la Charente, il convient de distinguer les bancs qui sont au sud des zones de
captages, qui présentent une forte variabilité de leur rendement, des bancs plus au nord,
qui présentent une faible variabilité. Ce schéma se retrouve également pour les trois der-
nieres zones de captages. Il semblerait donc que tous les bancs situés au sud des zones de
captage aient des rendements plus variables, ceci a cause du déplacement résiduel nord
sud des masses d’eau dans les pertuis charentais.

3.3 Validation spatiale avec les données de captage

Ce chapitre ne saurait étre complet sans l’inclusion des stocks réels dans les simu-
lations. Comme les stocks ne sont pas connus avec précision, leur prise en compte est
faite a posteriori, en pondérant les quantités émises par chacun des bancs, fonction des
surfaces d’habitat potentiel, par les tonnages qui y ont été évalués (Tab. 4.1).

Une maniere de vérifier les sorties du modele est de comparer les “scores” de chacune
des zones de captages incluses dans le modele, c’est-a-dire la somme des contributions
de chaque banc, contributions calculées par la multiplication du rendement du banc par
son tonnage. Ceci fournit un indicateur de classement des zones de captages en faisant
I’hypothese que le nombre de larves produites par un banc est directement proportionnel
a la biomasse d’huitres présentes. En faisant cet exercice (Tab. 4.6), il apparait que la
zone de captage qui bénéficie de I’alimentation la plus importante est I’embouchure de
la Seudre, suivie par les 3 zones de ’embouchure de la Charente. Les 3 zones les plus
au nord ont des scores plus faibles. Le classement des zones de captage qui ressort de
I’analyse hydrodynamique ne se retrouve pas dans les données de captage collectées par
le CREAA entre 2006 et 2009, puisque selon ces données, les meilleures zones de captage
sont situées a I’embouchure de la Charente.
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FIGURE 4.6 — Rendements larvaires moyen de ’ensemble des bancs d’émission considérés pour chacune des zones de captage.
Ces rendements sont calculés au bout de 20 jours de vie larvaire. Les sept zones de captages sont rappelées par un cercle
noir.
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Stocks entiers Sans les triploides Naissains par coupelle

Seudre 149 114 202

Les longées 88 7 256
Charente sud 85 75 418
Charente nord 70 62 338
Aytré 18 17 39

Loix 18 16 119

Marsilly 35 32 42

TABLE 4.6 — Scores des différentes zones de captage dans le modeéle en incluant, soit
les stocks entiers soit en enlevant 30% de triploides dans les zones d’élevage. La 3i¢me
colonne indique la moyenne 2006-2009 du nombre de naissains captés sur une coupelle
dans ces zones (données du CREAA).

4 Discussion

4.1 Un potentiel d’amélioration du captage

Au travers de I'analyse de la variabilité des rendements larvaires, nous avons montré
que la localisation des géniteurs ainsi que des zones de captage influencgait grandement
les rendements larvaires. A partir de I’ensemble des simulations réalisées, nous avons
pu mettre en évidence I'importance de I’estran au nord de I’embouchure de la Charente
comme zone d’alimentation des bancs de captage situés autour de cette embouchure
(Fig. 4.8). Ces résultats sont valables sous les hypothéses de survie et de croissance
spatialement uniformes des larves. Malgré ces limites de ’analyse, il semble important
de protéger les bancs sources pour les larves, voire d’en créer de nouveaux, de maniere
a fiabiliser le captage dans le bassin de Marennes-Oléron pour que I'approvisionnement
en juvéniles ne dépende pas de quelques bancs seulement.

D’un point de vue scientifique, de nombreuses visions différentes s’affrontent sur les
bancs sauvages d’huitres, et particulierement pour C. gigas. Cette espece est tout d’abord
vue, dans de nombreux pays, comme une espéce invasive dont les conséquences de l'intro-
duction sont incertaines pour I’écosystéme (Ruesink et al., 2005). Dans le méme temps,
la forte décroissance des bancs d’huitres natives dans le monde est analysée comme pré-
occupante (Beck et al., 2011), notamment si on considére les nombreux “services”® que
rendent les bancs d’huitres comme la fourniture d’un habitat pour d’autres especes ou
la baisse de la turbidité (Coen et al., 2007). Dans un contexte plus ostréicole, les bancs
sauvages d’huitres sont généralement vus comme des compétiteurs trophiques des huitres
cultivées et leur destruction est alors recommandée (Cognie et al., 2006). Dans le bassin
de Marennes-Oléron, les problémes de croissance des années 80, dus a la surabondance
des stocks (Héral et al., 1989), ont ainsi conduit & une politique de nettoyage des bancs
sauvages installés sur les anciennes concessions dans le bassin, avec le nettoyage de pres
de 730 hectares entre 1988 et 2005 (Coic, 2007, p.46), sans compter les bancs sauvages

6. La notion de services écosystémiques définit ’ensemble des conditions et processus par lesquels les
écosystemes soutiennent la vie humaine.
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Face a ces différentes visions des roles
des bancs sauvages d’huitres creuses, il
convient d’ajouter la fourniture en juvé-
niles comme réle potentiel de ces bancs
dans le cas ou une activité de captage
est pratiquée. La politique de gestion des
bancs sauvages d’huitres doit alors inté-
grer cet élément afin de ne pas altérer les
connexions qui peuvent exister entre cer-
tains de ces bancs et certaines zones de
captage.

Dans la méme logique, il peut étre in-
téressant d’effectuer un repeuplement de
certaines zones ciblées pour lisser les va-
riations de captage dues aux variations
des sources d’approvisionnement. Le role
de soutien aux pécheries du repeuplement
a été intensément débattu (Blankenship
et Leber, 1995; Bell et al, 2006) mais
beaucoup moins d’études sont disponibles
pour les mollusques marins, probablement
parce que la pratique du captage permet
déja de lisser les variations de recrutement
du milieu. Pour créer des récifs d’huitres,
Schulte et al. (2009) et Powers et al. (2009)
pointent I'importance de mettre ces zones
en sanctuaire et de créer des structures
verticales solides sur lesquelles pourront
se fixer les huitres qui formeront le futur

banc. Il devient donc important de choisir une zone avec un bon captage, de maniere a

ce que le banc s’accroisse rapidement.

Enfin, dans le contexte des mortalités massives d’huitres creuses en France, I'identifi-
cation des zones sources pour le captage pourrait étre utilisée pour accélérer et augmenter
I’acquisition de la résistance du naissain capté en s’inspirant des travaux qui combinent
génétique, dispersion larvaire et dynamique des populations pour 'huitre américaine C.
virginica (Hare et al., 2006; Hofmann et al., 2009). Ainsi, si la forte héritabilité de la
résistance face a la nouvelle épizootie se confirme, le repeuplement d’huitres résistantes
dans des zones qui alimentent les zones de captage pourrait étre envisagé pour augmen-
ter le taux de survie du naissain capté. Ce type d’opération reste toutefois soumis au
maintien d’une large diversité génétique au sein des huitres sélectionnées (Gaffney, 2006;

Lallias et al., 2010).
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4.2 Des améliorations nécessaires pour le modele

La confrontation des scores des zones de captage du modeéle aux données de captage
effectives pour la période 2006-2009 permet de mesurer le chemin qu’il reste a parcou-
rir dans la compréhension fine des mécanismes de dispersion larvaire qui meénent a la
répartition spatiale du naissain capté. La Seudre semble recevoir des contributions de
nombreux bancs, méme lointains ce qui la place en téte dans les zones de captage du
modele. D’autre part, le score de la zone de captage de Loix, qui s’appuie sur un recrute-
ment local reste quant a lui parmi les plus faibles, contrairement aux observations. Voici
plusieurs hypothéses qui peuvent expliquer ce mauvais classement des zones de captage
par le modele.

Une premiere hypothese est de mettre en doute la représentation du transport des
larves dans le modele. La calibration du parametre de diffusion du modele en 2 dimen-
sions est délicate et la validation avec les données de salinité repose sur la précision des
données de débits des fleuves des pertuis charentais et principalement de la Charente.
Le fait que les apports de Gironde ne soient pas pris en compte peut, en outre, conduire
a surestimer le coefficient de diffusion, ce qui permettrait de rétablir le classement des
zones de captages en diminuant le score des zones qui bénéficient d’un grand nombre de
bancs, parfois éloignés, comme la Seudre et en augmentant celui de Loix qui s’appuie
sur le recrutement local. Il faut également signaler que la représentation de la Seudre
dans le modele est tres imparfaite du fait de la complexité du réseau hydrologique des
marais attenant qui n’est pas intégrée dans le modéle.

Une autre source d’erreur sur le transport peut provenir de la non-intégration du
comportement larvaire dans le modele. Ainsi, dans de nombreux cas de dispersion lar-
vaire, la prise en compte des migrations verticales des larves modifie effectivement la
dispersion (North et al., 2008; Metaxas et Saunders, 2009). Cependant Kim et al. (2010)
montrent que 'inclusion du comportement larvaire ne change pas les gradients de répar-
tition spatiale des larves dans un environnement fréquemment déstratifié. D’autre part,
dans un état de 'art récent, Pineda et al. (2010) proposent d’autres types de comporte-
ments comme la fixation grégaire (e. g. Hidu, 1969, pour C. wirginica), I'intensification
de la fixation en cas de substrats rares ou encore des prédations larvaires locales pour
expliquer la non linéarité entre les quantités de larves mesurées et le recrutement.

Enfin, Troost et al. (2009) a récemment émis ’hypothese que la larviphagie, la fil-
tration des larves par les adultes, pourrait avoir un impact non négligeable sur les abon-
dances larvaires pour C. gigas. Ceci pourrait constituer une autre explication de la
différence entre la Seudre et la Charente, si on remarque que les larves qui parviennent
en Seudre ont parcouru des zones avec de nombreux bancs d’adultes, ce qui n’est pas le
cas pour celles qui se fixent en Charente.

Le calcul des scores des différentes zones de captage a été fait en pondérant de maniere
brutale les rendements larvaires moyens précédemment calculés par les stocks en présence
pour chaque banc. Cette méthode appelle plusieurs commentaires. Tout d’abord, la
précision des résultats obtenus dépend directement de la précision des stocks. Or, en
I’absence d’autres données plus complétes, nous avons utilisé pour les huitres sauvages
les résultats d’une pré-évaluation des quantités en présence qui doit étre complétée par
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une étude plus fine a ’aide de photographies aériennes (Le Moine, 2000; Le Moine et al.,
2002a).

D’autre part, en calculant les scores des zones de captage de cette facon nous avons
également fait I’hypothese que le nombre de larves produites était proportionnel a la
biomasse en présence pour les huitres sauvages comme pour les huitres cultivées. On
peut d’ores et déja remarquer qu'une partie de ces tonnages en élevage ne contribue
pas a la reproduction puisqu’il s’agit de triploides. Par ailleurs, I’élevage, en cherchant a
maximiser la croissance, maximise aussi la dispersion larvaire, les zones qui présentent
les plus fortes croissances étant également celles de plus fort renouvellement.

Pourtant malgré ces défauts, les modeles hydrodynamiques sont des outils sans équi-
valents pour la compréhension de la dispersion larvaire. Comme le note un grand nombre
d’états de l'art récents (Levin, 2006; Metaxas et Saunders, 2009; Cowen et Sponaugle,
2009), Veffort est a porter sur la validation biologique de ces modéles et pour cela, plu-
sieurs méthodes sont disponibles.

Tout d’abord, les modéles biophysiques n’en sont pas encore a produire des résul-
tats que 'ont peut valider quantitativement (le nombre de naissains captés) mais on
peut déja regarder s’ils reproduisent, a grands traits, les caractéristiques spatiales des
phénomenes étudiés. C’est ce qui a été tenté ici et on voit que l'exercice conduit a de
nombreuses interrogations bénéfiques sur le modele. Il est aussi possible de travailler sur
des évéenements de pontes bien caractérisés spatialement et temporellement, comme 1’an-
née 2008 pour le bassin de Marennes-Oléron qui a vu une ponte massive et synchrone,
afin de vérifier si le modeéle reproduit le schéma général de recrutement observé cette
année (voir Ayata et al., 2009 pour un exemple de cette approche).

Une seconde source de vérification des modeles provient de la génétique (Hedgecock
et al., 2007). Cette discipline fournit en effet de puissants outils pour tracer les parentés
entre individus. A I’échelle des populations, elle permet d’établir les connexions entre po-
pulations (Rose et al., 2006). Toutefois I'utilisation de cette technique comme validation
se heurte a deux problemes majeurs pour I’huitre creuse. Premiérement, 1’établissement
des connexions entre populations au travers de liens de parenté integre aussi des phéno-
menes difficiles & modéliser, tels que la prédation. Deuxiemement, les transferts d’huitres
cultivées ont probablement brouillé le signal génétique des connections entre populations
par la seule phase larvaire.

Quoi que demandant un important effort d’échantillonnage, les campagnes de va-
lidation par péches de larves n’en sont pas moins réalisables apres identification des
échelles temporelles et spatiales adéquates (Metaxas et Saunders, 2009). Il faut espérer
que les progres en reconnaissance automatique d’image permettront de multiplier les
comptages de larves dans un avenir proche et donc de fournir des éléments de validation
plus abondants.

Enfin, d’autres manieres de valider la dispersion des larves existent, comme les dif-
férences de composition des coquilles révélées par spectrométrie de masse lorsque les
sources de larves ont des signatures distinctes (Carson, 2010) ou comme les sondes déri-
vantes a flottabilité nulle qui peuvent ajuster leur position verticale dans la colonne d’eau
(Gawarkiewicz et al., 2007). Mais toutes ces méthodes ont leurs limites et il n’existe pas
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actuellement de méthode précise pour mesurer 'apport des différents bancs aux zones
de captage.

5 Conclusion

D’apres les résultats de ce chapitre, les connections entre les bancs de géniteurs et les
zones de captage sont d’une grande importance dans le bassin de Marennes-Oléron pour
expliquer la variabilité des apports en larves. La localisation des stocks semble constituer
un facteur essentiel de variabilité spatiale et temporelle du captage. Ainsi, les zones de
captage de la Seudre et de la Charente sont alimentées préférentiellement par des bancs
situés plus au nord tandis que les zones de captage du nord de l'lle de Ré dépendent
plutot des apports de bancs locaux.

Ces premiers résultats sont encourageants pour d’éventuelles opérations de repeuple-
ment mais ces résultats de simulations hydrodynamiques demandent & étre confrontés a
des mesures de dispersion larvaire. La mesure effective de la contribution des différents
bancs de géniteurs reste un défi technique quelque soit la méthode utilisée.



CHAPITRE b

Synthése

“Avant [...], j’ai vu naviguer au ceur du Bassin dans du lait! Les huitres
perdaient toutes leur lait en méme temps : vous étiez dans un bain de lait!
C’est fou! On ne voit plus ¢ca.”

Un ostréiculteur du bassin de Marennes-Oléron (d’apres Toulhoat 2008)

ES CHAPITRES PRECEDENTS ONT PRESENTE LES MECANISMES les plus importants
L pour expliquer le succes de chacune des phases de la reproduction de ’huitre creuse.
Il s’agit maintenant de confronter I’ensemble de ces facteurs directement aux résultats
de captage afin de montrer quelle est l'origine de la variabilité accrue du captage dans le
bassin d’Arcachon. Cette derniére analyse s’effectue a la lumiere de la comparaison avec
le bassin de Marennes-Oléron.

Pour cela, différents indices, en relation avec les mécanismes abordés dans les cha-
pitres précédents, sont reliés au captage. La confrontation de I’ensemble de ces relations
vise & dessiner, a partir des données disponibles, un schéma général proposé pour expli-
quer les variations de captage, mais aussi les incertitudes qui demeurent.

Les deux indices de captage utilisés pour les bassins d’Arcachon et de Marennes-
Oléron correspondent aux séries de données présentées en introduction pour illustrer la
variabilité du captage. La série du bassin d’Arcachon, acquise par le laboratoire LER
Ifremer d’Arcachon, s’étend de 1985 a 2010, avec des estimations de 1990 & 1997. La série
du bassin de Marennes-Oléron acquise par le CREAA commence en 1992, les comptages
ont été réalisés au sud de La Charente, sur le bancs de Saint-Froult en 1992 et de 1994
a 1996 et aux Longées de 1997 & 2010. Les comptages de 'année 1993 proviennent du
site de Bonne-Anse, pres de Royan. Cette année a été éliminée de ’analyse a cause du
trop grand éloignement géographique de ce site des deux autres.

Ces séries de captage sont mises en perspective avec 1’évolution de I'abondance en
larves (chapitre 1), puis avec la notion de synchronisme des émissions de gametes (cha-
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pitre 2) et enfin avec diverses variables météorologiques usuelles (chapitre 3 et 4).

1 Evolution de I’approvisionnement en larves

Dans le chapitre 1, nous avons analysé les mécanismes de variation de la fécondité et
de la précocité du frai au cours de la gamétogenese. En analysant des indicateurs de ces
deux facteurs au sein des péches de larves, il est surprenant de trouver, pour le bassin
d’Arcachon, une tendance décennale, a la fois des concentrations de larves au stade
“petites”, mais aussi de la date de ponte (Fig. 5.1). Malgré des années exceptionnelles
comme 2006, les quantités de larves “petites” observées baissent en effet graduellement
depuis 1996 dans le bassin d’Arcachon alors qu'un net recul de la date du frai est observé
en comparant la période 1982-1994 a la période 1995-2010. Ces deux évolutions ne se
retrouvent pas pour le bassin de Marennes-Oléron, pour lequel la date de frai comme les
concentrations de larves “petites”, ne présentent aucune tendance.

Le chapitre 1 montre qu'un recul de la date de ponte peut étre attribué a un déficit
thermique ou a une forte baisse de I’alimentation des géniteurs tandis qu'une baisse des
concentrations larvaires peut provenir d’une baisse de fécondité due elle aussi a une sous-
alimentation des huitres. L’hypotheése d’un retard de la ponte dii & un déficit thermique
peut d’ores et déja étre abandonnée par la comparaison avec le bassin de Marennes-
Oléron et le fait que méme pendant les années tres chaudes comme 2003 et 2006, la
ponte est moins précoce qu’au début des années 1990.

L’hypothese trophique parait plus solide, puisque d’apres le chapitre 1, elle peut
potentiellement expliquer les deux effets constatés. En outre, cette hypothese, correspond
aux observations du premier chapitre montrant que la croissance printaniére des huiltres
suivies était la plus faible dans le bassin d’Arcachon, particulierement en 2008. Les
mémes observations ont été faites en 2010 (com. pers. I. Auby, 2011). Toutefois, cette
hypothese d’un changement au sein de la flore phytoplanctonique du bassin d’Arcachon
n’est pas totalement soutenue par les analyses récentes (Maurer et al., 2010).

Une autre hypothese, non exclusive de 'hypothése trophique, est la baisse des stocks
d’huitres sauvages dans le fond du bassin d’Arcachon. Comme ces bancs fraient de ma-
niére plus précoce que les autres endroits du bassin (Auby et Maurer, 2004), cette hy-
pothese pourrait expliquer a la fois la baisse des concentrations de larves “petites” et le
décalage du frai observé.

2 Importance du synchronisme du frai

Nous avons vu au chapitre 2 que le frai de 'hultre creuse intervient dans des condi-
tions tres précises, avec un éventuel effet du synchronisme entre les bancs sur le succes
de la reproduction a I’échelle du bassin. En utilisant les données des péches de larves qui
sont effectuées en plusieurs points des bassins ostréicoles, il est possible de calculer un
indice du synchronisme des frais a travers le décalage temporel entre les pics de larves
observés. Si, pour une année donnée, les maximums de concentration larvaires au stade
“petites” sont observés de maniere concomitante en chacun des points de péche, il est
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FIGURE 5.1 — Evolution des jours juliens moyens d’apparition des cohortes (en noir) et
des quantités de larves “petites” de ces cohortes (en pointillés rouges) pour les bassins

d’Arcachon et de Marennes-Oléron.
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alors probable que le frai a eu lieu de maniere synchrone pour un grand nombre d’indi-
vidus. Au contraire, si les jours d’occurrence de ces maximums ne sont pas concordants
pour tous les points, le frai n’a probablement pas été synchrone a 1’échelle du bassin.

Un indice simple pour évaluer le synchronisme est 1’écart-type des jours juliens d’oc-
currence des maximums annuels de concentration en larves “petites” de I'ensemble des
points de péche de larves (Eq. 5.1). Soit J; j, le jour julien d’occurrence du maximum de
larves au stade “petites” péchées au point j, 'année k, alors 'indice de synchronisme,
dit “spatial” s’écrit :

Ssk = —SDk(Jng) (5.1)

Avec SD le calcul de I'écart-type et Ssi 'indice de synchronisme pour I'année k. Un
indice faible rend alors compte d’un bon synchronisme du frai.
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FIGURE 5.2 — Relation entre l'indice de synchronisme spatial et le captage (en logl0)
pour les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron.

La confrontation de cet indice au captage, figure 5.2, met en évidence la liaison
entre le synchronisme et le captage observé la méme année pour le bassin d’Arcachon
(R? = 0,19 et p = 0,07), comme de Marennes-Oléron (R? = 0,46 et p = 0,002). Dans
le bassin d’Arcachon, trois années, 2000, 2009 et 2010, présentent un bon synchronisme
mais aboutissent a un mauvais captage. A 'opposé, les années 1996 et 2004 présentent un
bon captage sans synchronisme. Pour les autres années le synchronisme spatial discrimine
bien les années de mauvais captage que sont 1998, 2002, 2005 et 2007 des autres années.
Dans le bassin de Marennes-Oléron, méme si la gamme de variation de l'indice de captage
est plus faible, I’ensemble des années dresse une relation claire basée sur ’opposition des
années 2002 et 1995, plutét mauvaises, aux années 2003, 2004 et 2008, plutoét bonnes.

Les résultats du chapitre 2 suggerent que, si le synchronisme a un effet fonction-
nel, alors on doit retrouver un lien avec 'approvisionnement en larves, c’est-a-dire le
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FiGUurE 5.3 — Relation entre l'indice de synchronisme et les concentrations moyennes
de larves “évoluées” au sein des cohortes pour les bassins d’Arcachon et de Marennes-
Oléron.

nombre de larves comptées au début des cohortes. Pour contourner les effets d’échan-
tillonnage en début de cohorte discutés dans le chapitre 3, nous avons choisi d’utiliser
ici la concentration de larves au stade “évoluées” (Fig. 5.3).

Cette figure montre que, pour le bassin d’Arcachon, le lien entre les concentrations
moyennes de larves “évoluées” au sein des cohortes et le synchronisme spatial des co-
hortes observées n’est pas significatif (R? = 0,13 et p = 0,14). Il est cependant re-
marquable que les trois dernieres années, 2008, 2009 et 2010, s’écartent d’une possible
relation en présentant de faibles concentrations de larves “évoluées” et de bons indices de
synchronisme. Cette observation vient renforcer I'idée d’une baisse progressive de 1’ap-
provisionnement en larves dans ce bassin. La relation est néanmoins plus forte pour le
bassin de Marennes-Oléron, créée par les tres faibles concentrations de larves des années
1995 et 2002 associées a un faible synchronisme (R? = 0,23 et p = 0,04).

Deux visions alternatives peuvent étre proposées sur le role du synchronisme. La
premiére lui reconnait un réle fonctionnel, le synchronisme augmentant I’alimentation
en larves au travers du taux de fécondation, tandis que la seconde ne voit dans le syn-
chronisme qu’un corollaire des bonnes conditions de reproduction qui régnent certaines
années. Les données disponibles pour cette theése ne permettent pas de trancher cette
question.
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3 Importance des facteurs météorologiques

3.1 La température

Un des enseignements du chapitre 3 est la forte dépendance du captage envers la
survie des larves a Arcachon, survie qui dépend elle-méme principalement de la tem-
pérature. Cet effet de la température est bien illustré par la figure 5.4. Pour le bassin
d’Arcachon, le lien entre température moyenne pendant le développement larvaire et
captage est faible (R% = 0,27 et p = 0,07), car de nombreuses années récentes se placent
en dehors de la relation qui se dessine. Il s’agit des mémes années de trés mauvais cap-
tage, a savoir 1998, 2002, 2005, 2007, 2009 et 2010. Le captage de ces années-la parailt
inférieur a ce qui serait attendu en se basant sur les années précédentes. A I'inverse, 2003
et 2006 présentent un captage exceptionnel qui concorde bien avec les températures sans
équivalent de ces deux années.

Pour le bassin de Marennes-Oléron en revanche, aucune relation n’émerge entre la
température moyenne pendant le développement des cohortes larvaires et le captage
annuel (R? = 0,04 et p = 0,42). Ceci est dfi & 'année 1995 qui, bien qu’étant une année
chaude, ne se traduit pas par un captage en conséquence en Charente. Si on retire cette
année, alors une relation avec la température apparait (R? = 0,22 et p = 0, 06).
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FIGURE 5.4 — Relation entre la température moyenne pendant le développement des
cohortes et le captage (en logl0) pour les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron.

3.2 La salinité

Un second facteur météorologique souvent pointé du doigt est la salinité. A ce su-
jet, le chapitre 3 a mis en évidence des résultats contradictoires pour les deux bassins
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conchylicoles, avec une relation positive avec les dessalures a Arcachon et une relation
négative a Marennes-Oléron. Le résultat de la figure 5.5 vient encore accroitre la confu-
sion sur ce facteur puisqu’elle montre, cette fois, une relation positive entre le captage
et les dessalures pour le bassin de Marennes-Oléron (R? = 0,18 et p = 0,08) tandis
qu’aucune relation n’émerge pour Arcachon. Ce résultat surprenant sera analysé par la
suite, conjointement avec 'effet du vent.
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FIGURE 5.5 — Relation entre la salinité moyenne pendant le développement des cohortes
et le captage (en logl0) pour les bassins de Marennes-Oléron et Arcachon

3.3 Le vent

Dans le chapitre 3, il a été montré que le vent joue un réle dans ’explication de la
survie des cohortes. Nous avons alors supposé que ce facteur régule 'exportation plus
ou moins forte des larves en dehors des bassins ostréicoles. Cependant au chapitre 4,
lorsqu’il a été confronté a d’autres facteurs comme la localisation des bancs de géniteurs,
ce facteur n’expliquait qu’une faible part de la variance des rendements larvaires des
pertuis charentais.

Dans cette méme idée, la figure 5.6 montre la liaison entre le déplacement moyen
provoqué par le vent de Nord-Ouest pendant le développement des cohortes, exprimé
par le carré de la force du vent, et le captage. Aucune relation n’émerge pour le bassin
d’Arcachon, que se soit pour le vent de Nord-Ouest présenté ici (R? = 0,01 et p = 0, 58)
ou pour les autres secteurs testés. Seule une légere relation non significative au seuil de
5% apparait pour Marennes-Oléron (R? = 0,16 et p = 0,1). Cette relation est portée
par le captage exceptionnel de 2008 qui correspond a de forts vents de nord-ouest tandis
que 'année 2003, particulierement chaude, sort de la relation.
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FIGURE 5.6 — Relation entre le “déplacement” produit par le vent de Nord-Ouest et le
captage (en logl0) pour les bassins de Marennes-Oléron et Arcachon

Ce résultat est en nette opposition avec les observations du chapitre 3, pour lequel
un effet négatif du vent était observé sur la survie des cohortes. Ceci provient peut-étre
en partie de la différence d’échelle a la fois spatiale et temporelle considérée ici. Pour le
bassin d’Arcachon, le passage d’une étude au niveau de la cohorte & un descripteur qui
integre le succeés de plusieurs cohortes, 7. e. le captage, suffit & faire perdre la relation
faiblement significative du chapitre 3. Dans le cas du bassin de Marennes-Oléron, cette
transition s’est en outre accompagnée d’un glissement de lieu puisque le captage est
évalué en Charente alors que la majorité des cohortes larvaires était observée en Seudre.
En Seudre, lorsqu’analysé au niveau de la cohorte, le vent fait décroitre la survie (chapitre
3) alors que maintenant ce facteur apparait bénéfique dans ces nouvelles analyses centrées
sur la Charente.

Cette inversion des résultats entre les analyses du chapitre 3 et celles effectuées ici
est a rapprocher de 'inversion constatée pour la salinité auparavant. Ainsi, dessalures et
vent semblent avoir un effet bénéfique sur le captage alors qu’ils entrainent une baisse de
la survie des cohortes lorsque ces facteurs sont analysés a ce niveau. Ces deux facteurs
sont en outre fortement corrélés entre eux (p < 0,001) et il faut se rappeler qu’il n’existe
qu’une faible corrélation entre survie et concentration en larves “grosses” pour le bassin
de Marennes-Oléron au chapitre 3. En outre, cette corrélation disparait lorsque seules les
cohortes de la Charente sont prises en compte (R? = 0,15 et p = 0, 15). Ainsi, contraire-
ment a Arcachon, la survie des cohortes ne semble pas étre ’élément déterminant pour
le captage en Charente.

Ces observations nous amenent donc a faire ’hypotheése que le captage en Charente
est davantage régulé par 'apport extérieur en larves, transport soumis aux variations
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de la force des vents de nord-ouest en été. Ceci a l'avantage d’expliquer le captage
pléthorique de I'année 2008 en Charente et rejoint les observations faites au chapitre 4
sur I'importance du transport larvaire dans les pertuis charentais.

4 En résumé

A Arcachon, les années défavorables & la survie des cohortes correspondent a des
années avec une température faible et des vents forts (chapitre 3). Ces deux derniers
facteurs entrainent probablement aussi un faible synchronisme des émissions de gametes,
ce qui limite peut-étre le nombre de larves “petites” formées (chapitre 2 et 3). Ils sont
en outre corrélés a la survenue du régime de temps de dorsale atlantique en été. Cet
effet climatique a pu étre amplifié par la baisse continue depuis la fin des années 90 du
nombre moyen de larves au stade “petites” observé lors du développement des grandes
cohortes larvaires de la saison. Le fait que cette tendance coincide avec le recul marqué
de la date de ponte & partir de ces années, sans que le méme phénomene n’ait lieu a
Marennes-Oléron, laisse penser que c’est 'approvisionnement en larves par les géniteurs
qui fait aussi défaut a Arcachon.

Deux hypotheéses peuvent étre considérées pour expliquer cela. La premiere suppose
que ce sont les bancs qui émettaient leurs gameétes le plus tot qui auraient disparu,
donc des bancs situés au fond du bassin d’Arcachon. La seconde fait I’hypothese d’une
moindre fécondité des huitres du bassin d’Arcachon, en lien avec les observations du
chapitre 1, due a un changement des efflorescences printanieres en quantité ou en qualité.
Ces deux hypotheses ne sont pas exclusives et ce déficit d’alimentation en larves semble
particulierement marqué pour les années récentes, 2008, 2009 et 2010.

A Marennes-Oléron, leffet climatique, et particulierement celui de la température,
ne se retrouve que modérément dans le captage alors que dans le chapitre 3, la survie des
cohortes semblait bien liée aux mémes effets. Ceci provient de la nécessité de distinguer
ce qui se passe en Seudre, qui ressemble & ce qui se passe a Arcachon, de ce qui se
passe en Charente, d’ou provient la série historique de captage utilisée ici. En Charente,
les cohortes sont difficiles a repérer a cause d’importants apports extérieurs en larves
(chapitre 3 et 4). Ces apports semblent réguler le captage bien plus que la température de
I’eau comme en atteste la relation positive entre le captage en Charente et le déplacement
induit par les vents de nord-ouest. D’autre part, il n’est pas impossible que I’embouchure
de la Charente fournisse des conditions de nutrition particulierement favorables aux
larves, ce qui n’a pas pu étre abordé ici.

Pour synthétiser (Fig. 5.7), le captage de Charente est un systéme ouvert dont les
fluctuations sont principalement régies par les apports extérieurs en larves. Ceci a pour
effet d’y lisser les variations du captage puisque les années les plus défavorables clima-
tiquement (faibles températures corrélées avec un vent important) correspondent aussi
a des années ou l'apport en larves est tres important. Au contraire, Arcachon est un
systéeme fermé qui ne bénéficie pas d’apports extérieurs et ou l'effet climatique sur la
survie est amplifié du fait de son faible renouvellement. En outre, ce bassin pourrait étre
sujet a un déficit d’alimentation en larves depuis quelques années.
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FIGURE 5.7 — Schéma récapitulatif des facteurs les plus importants pour le captage
dans les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron. Les facteurs les plus importants
sont notés en rouge et en gras tandis que le contour des boiltes renvoie au degré de
connaissance de ces facteurs dans la these (e. ¢g. peu connu = tirets). Les fleches courbées
rouges correspondent aux corrélations positives entre les facteurs tandis que les noires
correspondent aux corrélations négatives.



Conclusions et perspectives

“La premiére mesure qui s’impose, si l’'on veut réduire a sa plus simple
expression la crise imminente de l’ostréiculture, c’est évidemment de pré-
server au mazximum les ‘crassats’ ou bancs naturels.”

Gilbert Ranson (1929)

AU FIL DES DIFFERENTS CHAPITRES, nous avons mis & jour certains mécanismes mais
aussi buté sur des phénomeénes complexes qui restent en grande partie inexpliqués :
— Au chapitre 1, nous avons vu que le modele DEB reproduisait bien la dépendance
stricte entre la température printaniere et la date de fin de gamétogenése. Par
contre, la modélisation des variations de la fécondité de 'huitre creuse reste
encore incomplete & cause du manque de critéres qualitatifs de la nourriture de
I’huitre creuse observée dans le milieu naturel.

— Au chapitre 2, les premiers éléments obtenus sur les déclencheurs de la phase
d’émission des gameétes et de fécondation montrent que les variations ther-
miques de ’eau de mer semblent un bon candidat au déclenchement du frai méme
si le facteur qui provoque ces variations peut étre soit les fortes marées, soit de
fortes températures de 'air. L’emprise spatiale de ces déclencheurs semble varier
d’une année sur l'autre, probablement en fonction de la force du déclencheur du
frai.

— A ce titre, le synchronisme du frai est un indicateur pertinent & mettre en relation
avec le captage (chapitre 5). Le synchronisme du frai pourrait méme étre fonction-
nel, c’est-a-dire qu’il pourrait augmenter les quantités de larves au premier stade
de leur développement. Cette question du réle fonctionnel ou non du syn-
chronisme du frai est une nouveauté en écologie. D’une maniere plus générale,
cela doit conduire les écologues & ne plus mettre seulement ’accent sur les phases
longues et facilement accessibles de la reproduction en considérant aussi les étapes
éphémeres comme la fécondation.

— En analysant les cohortes larvaires au chapitre 3, nous avons montré que les va-
riations de survie larvaire expliquent en grande partie les variations du nombre
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de larves au stade “grosses” a Arcachon. Ces variations sont imputables a un effet
climatique combinant vent et température caractéristique des régimes de dorsale
atlantique en été. En ce sens, les régimes climatiques, de part la description
intégrée du climat qu’ils représentent, paraissent étre de bien meilleurs indicateurs
de l'influence du climat sur les processus biologiques que les grandeurs climatiques
usuelles.

— Si dans le bassin d’Arcachon les variations de survie larvaire sont régies par le
climat, il est probable que ’expression plus ou moins forte de ces variations en
termes de captage soit elle sous la dominance de ’évolution des stocks et
de leur localisation (chapitre 5).

— Au sujet de la survie larvaire, le facteur nutrition reste largement inexploré,
dans le bassin d’Arcachon comme & Marennes-Oléron. A Arcachon, il est possible
que ce facteur participe a 'effet climatique et a Marennes-Oléron, qu’il joue un
role dans la régularité du captage en Charente.

— Le chapitre 4 a permis de montrer 'importance de la localisation des stocks
de géniteurs pour 'alimentation en larves des zones de captage dans les pertuis
charentais. Ainsi, les stocks sauvages au nord de la Charente jouent probablement
un role important dans le captage de cette zone. Il conviendrait de vérifier qu’a
biomasse équivalente, les hultres cultivées donnent naissance a autant de larves que
les huitres sauvages; les différences d’agencement, de sex-ratio et de turbulence
étant susceptibles de modifier le taux de fécondation.

— Le chapitre 4 montre a la fois 1'utilité des modeles hydrodynamiques mais aussi
la difficulté a les valider biologiquement. La validation biologique des modeles
hydrodynamiques de dispersion larvaire est un défi qui permettra d’identifier les
mécanismes qui conduisent a la dispersion réelle des larves dans le milieu.

Du point de vue pratique pour l'ostréiculture, ce travail aboutit a plusieurs perspec-
tives pour améliorer le captage et la gestion des zones conchylicoles :

— Au vu des avancées du chapitre 2, la date de ponte semble étre un événement
hautement prédictible. Il est envisageable de construire des indices de I'immi-
nence du frai basés sur des variables simples telles que le coefficient de la marée
ou la température de l'air.

— Pour le bassin d’Arcachon comme pour celui de Marennes-Oléron, 1’identifica-
tion des bancs qui contribuent au captage est primordiale. A Arcachon,
il est possible que les stocks présents au fond du bassin aient été réduits, ce qui
expliquerait que les variations climatiques se traduisent de maniére plus marquée
qu’avant dans I’'abondance du captage. A Marennes-Oléron, et plus particuliére-
ment en Charente, 'apport extérieur en larves semble jouer un réle décisif pour le
captage, minimisant, a I'inverse d’Arcachon, les effets climatiques.

— Au vu de I'importance des bancs sources pour le captage, il est impératif d’améliorer
la connaissance des stocks en présence, d’huitres sauvages comme d’huitres
cultivées, et de suivre leurs évolutions dans le temps pour comprendre les varia-
tions inter-annuelles et les tendances a long terme du captage. Ce travail est en
cours a Marennes-Oléron et sera réalisé en 2011 a Arcachon.



CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES 135

— La contribution au captage des bancs d’huitres sauvages par rapport aux
bancs cultivés ne doit pas étre négligée et ceci pour deux raisons. D’abord, les bancs
sauvages, contrairement aux huitres cultivées, se situent dans des zones de faible
renouvellement pour lesquelles la dispersion des larves est plus faible. Ensuite,
I'utilisation de plus en plus importante d’huitres triploides a probablement réduit
la contribution des huitres cultivées au captage.

— Ce constat de I'importance des bancs sauvages pour le captage devrait étre in-
clus dans la politique de gestion de ces bancs si on veut que l'activité de
captage perdure. La décision de détruire certains bancs sauvages, si elle est parfois
nécessaire, doit prendre en compte la possibilité que ces bancs alimentent les zones
de captage en larves.

Au dela de ces avancées et de ces perspectives, je ressors de cet exercice convaincu,
avant tout, de l'incroyable complexité des interactions en jeu dans les écosystémes na-
turels et de 'extréme difficulté a les comprendre dans leur globalité. C’est tout I’enjeu
de I’écologie aujourd’hui.






Epilogue : quelques réflexions épistémologiques

E CONTEXTE OSTREICOLE SENSIBLE dans lequel s’est déroulé ma thése m’a poussé
L a m’interroger sur le role éventuel de la science au sein d’une filiere économique de
production. Je ne désire en n’aucun cas donner ici de le¢con de sciences, mais simplement
faire état des limites de la recherche en entrouvrant, de la méme maniere que j’ai tenté
de faire vivre les problemes et la complexité de 'ostréiculture dans le prologue, le monde
rempli d’incertitudes de la recherche. Je m’attarderai sur deux points qui me semblent
essentiels : tout d’abord je définirai les différentes réponses que peut apporter 1’écologie
a une question particuliere et j’essaierai ensuite de décrire 1’évolution des liens entre la
science et la société, et comment transposer cela au cas de l'ostréiculture.

1 A quelles questions 1’écologie peut-elle répondre ?

Avant de commencer ma these, j’ai assisté a Marseille & une conférence de Frédéric
Jacquemart qui a employé cette parabole pour faire comprendre les limites de la science :
« C’est un passant qui, la nuit, croise un homme qui tourne bizarrement autour d’un
lampadaire. Interloqué, il lui demande ce qu’il fait. L’homme lui répond qu’il a perdu ses
clefs et qu’il les cherche. Le passant lui demande alors s’il les a perdu prés du lampadaire.
Et 'homme de lui répondre, non mais c’est le seul endroit ou il y a de la lumiere. »

Cette parabole décrit bien la situation du chercheur, & qui on demande de répondre a
des questions, la recherche des clefs, mais pour cela il n’a que des méthodes limitées, les
lampadaires, qui n’éclairent que certains pans des phénomeénes étudiés. A cela s’ajoute le
fait qu’en écologie les systémes étudiés sont particulierement complexes et ouverts (Fig.
6.8). Il devient impossible de les décrire dans leur globalité et les réponses aux questions
écologiques ne peuvent alors qu’étre incompletes. C’est ici le cas du recrutement de
I’huitre creuse : la difficulté a rendre compte des variations d’abondance de nourriture
pour les larves laisse dans ’'ombre une partie du probléme du recrutement car nous n'’y
avons pas acces facilement avec les techniques actuelles.

De plus, contrairement a la physique, les lois fondamentales de I’écologie ne sont pas
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connues avec certitude ou n’existent pas en tant que lois causales (O’Hara, 2005), ce qui
rend I’épistémologie positiviste ! inopérante, c’est a dire que le déterministe ne peut pas
étre appliqué a ’écosystéme : on ne peut pas prédire de fagon précise ’évolution future
d’un écosysteme a partir de son état initial. Les réponses scientifiques aux questions sur
le futur des écosystémes ne peuvent alors qu’étre incertaines.

Si les regles fondamentales du domaine sont ... Ou si la dimension du systeme est ...

Inexistantes Infinie

Probablemeént

Les réponses scientifiques aux questions sont ... Impossibles

FI1GURE 6.8 — Catégorisation des quatre types de réponses apportées en fonction de la
connaissance des lois des systémes étudiés et de leur degré d’ouverture.

Ainsi, si on considere 'espace des questions posées & la science, on peut le découper
en 4 zones distinctes (Fig. 6.8) :
— Les questions pour lesquelles la réponse sera exacte. Exemple, combien y a-t-il de
larves sur la lamelle du microscope ?
— Les questions pour lesquelles la réponse sera proche de la réalité. Exemple, combien
y a-t-il de larves dans le prélevement ?
— Les questions pour lesquelles la réponse sera probablement fausse ou incompléte.
Exemple, combien y a-t-il de larves dans le bassin de Marennes-Oléron ?
Les questions pour lesquelles la science ne peut pas apporter de réponse. Exemple,
a quoi pense une larve ?
Du fait de la complexité, de louverture et de I'inaccessibilité des systemes qu’elle étudie,
les questions abordées en écologie se situent préférentiellement dans la troisieme caté-

1. L’épistémologie positiviste repose sur 2 axiomes, la supposition que I’essence des objets matériels
et immatériels est potentiellement connaissable et la supposition qu’il existe des lois qui régissent 1’état
et le devenir de ces objets.
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gorie. L’écologie est donc un champ disciplinaire de réponses incertaines pour lequel la
prévision reste une perspective. Il est primordial de garder cela en téte lorsqu’on cherche
a répondre a des questions en écologie.

2 Science et ostréiculture

Les relations entre la science et la société ont clairement évoluées au cours du XXieme
siecle. D’apres Gibbons (1999), nous sommes passés d’un modele ou la recherche, et par-
ticulierement I'université, fournissait enseignements et savoirs fondamentaux en échange
de budgets et d’'une relative autonomie institutionnelle dans le choix des sujets de re-
cherche. Ce contrat social s’est peu a peu transformé au gré de 'augmentation des
attributions de fonds sur projets et du renforcement des liens entre recherche privée et
recherche publique.

Un des résultats de ce changement est que la science et la société s’influencent bien
plus qu’auparavant. L’influence de la science sur la société a toujours été importante
mais ce qui est nouveau, c’est l'influence de la société sur la science, au travers de la
satisfaction des “demandes de société” par la recherche sur projets, la contextualisation
de la recherche. A mesure que la science investit des champs de décision de plus en plus
vastes, cela implique de passer de la construction d’un savoir fiable, qui fonctionne, a un
savoir “robuste socialement”, c’est-a-dire accepté en dehors du champ scientifique dans
lequel ce savoir a été élaboré.

Les OGMs sont un exemple édifiant pour comprendre la différence entre un savoir
“fiable” et un savoir “robuste socialement”. Du point de vue des scientifiques, ils sont
effectivement des exemples d’innovations qui fonctionnent. Ces organismes sont plus
résistants a la sécheresse, plus résistants aux pesticides, bref ont bien les propriétés que
les scientifiques veulent leur donner. Pourtant, leur rejet par les consommateurs reste
treés important : ces innovations ne sont pas “robustes socialement”.

A une toute autre échelle, ¢’est un défi similaire que doivent relever les chercheurs qui
travaillent en relation avec le monde ostréicole. Pour éviter les déboires d’une recherche
incomprise, ils doivent construire de la science “robuste socialement” en intégrant la
filiere ostréicole aux processus de création des connaissances mais aussi en rendant ce
processus transparent, méme en dehors de la communauté scientifique. Dans cette op-
tique, le renforcement du lien entre les équipes de recherche et les ostréiculteurs doit
permettre a la fois de mieux faire connaitre le travail des scientifiques, mais aussi pour
ces derniers, de bénéficier des connaissances empiriques des ostréiculteurs pour au final
créer une connaissance plus proche des intéréts de la filiere.
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Abstract

DEB theory can be used to obtain a detailed description of energy allocation in organisms and
the control of this allocation by temperature and food concentration. In this study, we modified
the model of Bourles et al. (2009) developed for the Pacific oyster, Crassostrea gigas, to im-
prove the description of reproductive effort. The model was amended in two ways: a new set of
parameters was incorporated and a full description of gonad construction in spring was added,
with a new state variable. The application of this model to a dataset for oyster growth measured
in four bays over two years showed that this model better described reproductive effort, without
modifying overall growth dynamics. We then explored the reproductive responses of oysters to
their environment in greater detail, by applying this new version of the model with the theoretical
forcing variables of phytoplankton concentration and temperature. Spawning time was found to
be driving principally by yearly mean temperature, and reproductive effort was found to depend
mostly on the half-saturation coefficient of the functional response. These results highlight the
importance of the half-saturation coefficient and provide additional support for field research on
the food preferences of oysters.

Keywords: DEB model, Crassostrea gigas, Gametogenesis, Reproductive effort, Spawning
date, Functional response

1. Introduction

The link between larval stage and subsequent population dynamics, known as supply-side
ecology (Underwood and Fairweather, 1989; Grosberg and Levitan, 1992), has been investigated
in detail, in studies of the recruitment of marine benthic invertebrates. The relationship between
the supply of oocytes from adults and the abundance of larvae for subsequent recruitment has
been investigated less thoroughly, and much remains unclear, particularly for bivalves (MacKen-
zie, 1996; Marshall et al., 2009). The principal reason for this may be the difficulties involved in
simultaneously obtaining data for stock size, fecundity — defined as the number of eggs produced
per individual — and recruitment over a long time period or a broad geographical range.
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Although conclusive studies are lacking, some previous work stresses the fact that oocyte
supply may, under certain conditions, influence subsequent recruitment. For corals, Hughes
et al. (2000) found a link between spatial fecundity and recruitment, defined in this study as the
percentage of colonies with ripe oocytes. For the blue crab, links between spawning stock and
larval abundance and between spawning stock and recruitment were shown by Lipcius and Stock-
hausen (2002). In studies on bivalves, Honkoop et al. (1998) found no link between fecundity
and recruitment for Macoma balthica, but did report a relationship between winter temperature
and subsequent recruitment. Using stock size, Kraeuter et al. (2005) showed a stock recruitment
relationship at low stock densities for Mya arenaria. There may thus be a link between oocyte
supply and subsequent recruitment, but available studies do not allow us to derive a general
pattern.

In Pacific oyster, variability in reproductive effort has already been proposed as a possible
reason for recruitment variability (Deslous-Paoli et al., 1982). The authors of this previous study
suggested that unfavourable food and temperature conditions might lead to abnormal gametoge-
nesis and delayed spawning. Temperature is, effectively, an important driver of gametogenesis
in C. gigas populations. A minimum temperature seems necessary to initiate gametogenesis
(Chavez-Villalba et al., 2002a; Fabioux et al., 2005). Temperature also influences the speed of
gamete development, making day degrees a useful measure to indicate when oysters in hatcheries
are ripe (Mann, 1979). Once gametogenesis is complete, there is a minimum temperature re-
quirement for spawning. Castafios et al. (2009) estimated this minimum temperature threshold at
17°C. Pouvreau et al. (2006) used 20°C in their model, but many other studies have been carried
out and have given different values.

Food availability is thought to regulate the number of gametes produced (Chavez-Villalba
et al., 2002b) and Auby and Maurer (2004) found a positive correlation between the condition
index of C. gigas oysters before spawning, reflecting fecundity, and mean chlorophyll a concen-
tration in spring. They also found that this condition index was related to larval supply, suggest-
ing that fecundity may play a role in larval supply. However, feeding is not always necessary
for the completion of gametogenesis, which may instead depend on prior storage (Muranaka and
Lannan, 1984; Cannuel and Beninger, 2005). The fact that oysters with large energy reserves
at the start of gametogenesis ripen before oysters with smaller reserves (Chavez-Villalba et al.,
2002b), indicates an important contribution of feeding conditions before gametogenesis.

These studies suggest that the quantification of both temperature and food availability is re-
quired to describe the energetic pathway leading to gametogenesis in the Pacific oyster. Biochem-
ical studies have already provided insight into this pathway (Deslous-Paoli and Héral, 1988).
These authors showed that C. gigas lost up to 70% of its energy during spawning. DEB theory,
based on a multi-specific and axiomatic approach (Sousa et al., 2008; Kooijman, 2010), provides
a general description of energy allocation based on these two forcing variables (temperature and
food). Several studies have already been carried out on Pacific oysters have built the parameter
set for this species (Ren and Ross, 2001; van der Veer et al., 2006), which has been tested in
various environments (Pouvreau et al., 2006; Bacher and Gangnery, 2006; Bourles et al., 2009;
Alunno-Bruscia et al., 2011, this issue).

Following on from previous work on the oyster DEB model, the objective of this study was to
focus on the influence of both food and temperature on reproductive effort and spawning. More
precisely, we wanted to quantify how reproductive effort — in terms of the number of gametes
produced — and spawning date could be altered by forcing variables. In order to validate the
oyster DEB model over a wide range of phytoplankton concentrations and temperatures, we used
datasets for four sites along a latitudinal gradient corresponding to the French Atlantic coast, in

2



2008 and 2009. We used phytoplankton concentration as a proxy for food, because it has been
shown to describe oyster growth more precisely than chlorophyll-a concentration (Bourles et al.,
2009).

To improve simulation, we modified the original version of the C. gigas DEB model pub-
lished by Bourles et al. (2009). We altered the model to improve its description of the observed
reproductive effort, in terms of dry flesh mass, for all sites and years, by changing the values of
several parameters and adding a new state variable for the specific description of gonad alloca-
tion. For each site and each year, the new model reproduced the observed reproductive effort
more accurately than the previous model. At the end of this paper, we provide a theoretical de-
scription of the variation of reproductive effort as a function of temperature and phytoplankton
concentration, based on this improved model of energy allocation in oyster.

2. Model and data

2.1. Standard DEB model

The model used here is derived from the standard DEB model presented by Kooijman (2010).
A detailed description of the initial model for Pacific oyster can be found in Pouvreau et al. (2006)
and a modified version can be found in Bourles et al. (2009). We therefore provide only a brief
overview of this model here. It uses three energetic state variables expressed in joules: the energy
stored in reserves, E, the energy used in the building of the structure, Ey, and the energy used for
reproduction, E. The energy used in the construction of structure relates to a volume using the
volumetric cost of structure construction, [Eg]. Volume can then be related to length, L, through
the shape parameter, 6y, and the relationship V = (5)/L)*.

Most fluxes are also identical to those of the model presented by Pouvreau et al. (2006) and
Bourles et al. (2009), see table 1. All fluxes are formulated in J.d™'. The values of the corre-
sponding parameters used here were mostly obtained from van der Veer et al. (2006), Pouvreau
et al. (2006), Bourles et al. (2009) and other studies (Tab. 2). Their signification follows their
definition by Kooijman (2010).

Name of the flux Formula

Assimilation pa | = tin (Pam} f VP

Catabolic utilisation pc1 | = m ([é‘i}]{e?}ﬁ} + [pM])
Growth DG | =KPc1 — Pumi

Reproduction pr | = =K)pc1— Py

Somatic maintenance P | = [pmlV

Maturity maintenance Py = 1%" min(V, Vy) [pum]

Gamete mobilization* pc2 | = Eg ([ E{p f{ﬁl],3 + %) (l - K[EGI%)
Emergency maintenance | puya | = min(pa — kpci, pca)

Gonad allocation* PGo | = Pc2— Pm2

Lysis of structure* prt | = max(pa — (kper + a2 + Pr2), 0)
Resorption of gonad* pro | = max((pu — (kpc1 + Pm2))/ YGo,0)

Table 1: Detail of all fluxes used in the complete model. * Denotes new fluxes defined in this study.

Size, represented here by Ey, is a key state variable in the DEB model and is subject to
specific assumptions. C. gigas oysters are assumed to be isomorphic, implying that their area
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increases in proportion to their volume. This relationship is important because size is used to de-
termine both energy entering the organism and energy consumed by its body, represented by the
assimilation flux, p,, and the maintenance flux p,s, (formerly p,,), respectively. Assimilation is
proportional to the structural surface, V?/3, and maintenance is directly proportional to volume
(Tab. 1).

The standard DEB model does not specifically describe energy allocation to gonad. We mod-
ified this DEB model in two ways, to improve the description of reproduction-related features:
(i) we added a full description of energy allocation to the gametogenesis and resorption processes
and (ii) we changed some parameter values and defined new parameters.

2.2. Gametogenesis state variable and fluxes

We focused on improving the representation of reproductive processes by the DEB model
for oyster, to make this model a useful tool for understanding and quantifying the energetics of
reproduction. With the standard DEB model for oysters (Pouvreau et al., 2006; Bourles et al.,
2009), it was impossible to differentiate the gonad formation in the spring from the accumulation
of energy reserves for reproduction in the autumn, so we added a new specific gonad compart-
ment (Fig. 1), for three reasons. First, the ratio of dry flesh mass to wet flesh mass, referred to
here as the mass ratio (MR), increased considerably in spring (Royer et al., 2008), in association
with gametogenesis. Such high ratios were never reached in autumn, even if the oysters were fed
ad libitum. Thus, the gonads and reproductive reserves are different in nature and make different
contributions to dry flesh mass. Second, it may be harder for oysters to mobilize energy from
the gonad constructed in spring than from the reproductive reserves amassed in autumn. Third,
the yield from the mobilisation of reproductive reserves may greatly exceed the yield of gonad
resorption, as previously shown by Li et al. (2009, fig. 1).
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-
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KPc, l l Py ' p o
I
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iﬁmmperature (T)

Figure 1: Schematic representation of physiological processes (ellipsoidal boxes), forcing variables (square boxes with
an arrow), state variables (cylindrical boxes) and fluxes (arrows), with their mathematical names, in the new version of
the DEB model used here. Continuous fluxes are represented by solid lines and temporary fluxes by dashed lines.
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Symb. Meaning Value Units Origin
Main parameters
om Shape parameter 0.175 - van der Veer et al. 2006
[pum] Vol. specific maintenance cost 44 Jem™3.d7! This study
[EG] Vol. specific cost for structure 3900 Jem™3 This study
[E,] Maximum storage density 4200 Jem™3 This study
U Energy conductance 0.183 cm.d™! van der Veer et al. 2006
K Fraction of p¢| spent on growth 0.45 - van der Veer et al. 2006
Kx Assimilation efficiency 0.75 - van der Veer et al. 2006
L Ultimate length 45 cm van der Veer et al. 2006
Additional parameters
UE Energy content of reserves 19600 Jg! Kooijman 2010
dy Dry mass ratio of structure 0.15 g.g"! Whyte et al. 1990
dgo* Dry mass ratio of gonad 0.31 g.g! Deslous-Paoli and Héral 1988
[EGo]= Vol. specific cost for gonad 7500 Jem™ This study
YGo* Yield of gonad tissue used for maintenance 0.25 - Li et al. 2009
vy Structural vol. at puberty 0.4 cm’ Pouvreau et al. 2006
tim Percentage of immersion 0.8 - Site data
GI Gonado-somatic index triggering spawning 46 - This study
T, Temperature threshold triggering spawning 292 K Pouvreau et al. 2006
Temperature effect
T, Reference temp. for rates 293 K User Defined
Tx Arrhenius temperature 5800 K van der Veer et al. 2006
Ty Lower boundary tolerance range 281 K Bourles et al. 2009
THing. Upper boundary tolerance range for ingestion process 298 K Bourles et al. 2009
Thmain. Upper boundary tolerance range for maintenance process K - Bourles et al. 2009
Tar Arrhenius temp. for lower boundary 75000 K van der Veer et al. 2006
Tan Arrhenius temp. for upper boundary 30000 K van der Veer et al. 2006
Feeding processes
Xk Half-saturation coeflicient 0.510°=210°  cells.L™! Calibration for each dataset
{(Pam} Surface specific max. assimilation rate 770 Jem™2.d7! This study

Table 2: Parameters for the extended DEB model for C. gigas. * Denotes new fluxes defined in this study.



A fourth state variable, Eg(, was thus created to represent the energy used in the construction
of the gonad, whereas Eg describes the energy stored for reproduction. In spring and summer,
an auxiliary catabolic flux, pc,, is activated that uses the energy stored in Ey to fill the gonad
(Fig. 1). The formulation of this flux follows the same rules as those used for the main catabolic
flux pci, see AppendixA.

Gonad construction is modelled similarly to the construction of structure. An optional main-
tenance flux, py, takes priority over the flux of allocation to the gonad pgo. This optional
maintenance flux is active only if the overall maintenance cost cannot be covered totally by the
initial maintenance flux py, i.e. if e < L/Ls. The last flux added, p;,, relates to gonad re-
sorption in cases of extreme starvation, e.g. when neither py nor py is sufficient to cover
maintenance costs — with a yield of energy uptake from the gonad, Y;,. In cases of extreme
starvation with no gonad to resorb, the structure is lysed at a rate of p; |, with a yield assumed to
be equal to one, as a first approximation.

Chavez-Villalba et al. (2002a) showed that Pacific oysters begin to form gonads when the
temperature rises in spring and stop when the temperature drops in autumn. Based on this obser-
vation, one simple way to model the initiation and termination of gonad construction is to fit a
sinusoidal description of temperature: arsin(crt + dr) + by, where ar is half the yearly tempera-
ture amplitude, cr is the frequency of the signal 27/363, dy is the shift of the coldest period of the
year and by is yearly mean temperature. Date, ¢, is expressed in Julian days. Gonad construction
begins when the derivative, ar cr cos(cr t + dr), exceeds 0 and stops when it becomes negative.

2.3. Re-estimation of general parameters

The Pacific oyster exhibits a high reproductive effort in terms of mass, and its gametes have
a high energy content. Thus, reproductive effort after conversion into energy is greater than
estimates based on mass ratio. It was impossible to generate such large amounts of mass with
energetic values consistent with published data without changing the values of some parameters:
including ug, [Egl, {pam} and [pys] in particular.

In the previous version of the model (Bourles et al., 2009), the chemical potential of reserves,
ug, in J.g7! of dry flesh mass was based on the Brody (1945) coefficient for glycogen, assuming
that reserves consist mostly of glycogen. Kooijman (2010) recalculated the biochemical com-
position of the reserves in Pacific oyster, referred to as werp, based on starvation experiments
by Whyte et al. (1990). It is therefore possible to obtain another value of g, based on these
experiments, with a detailed protein, lipid and carbohydrate composition for reserves. We took
the following parameters from Kooijman (2010): pcpp, the conversion factor for the energy con-
tent of a mole of carbohydrate, lipid or protein; Mcgon, the molar mass for carbon, hydrogen,
oxygen and nitrogen and n¢rp, the CHON composition of a general compound of carbohydrate,
lipid or protein (Kooijman, 2010, p. 146 and 150). We thus obtained:

HcLpWcLP

ME =
Mcyon ncLpWerp

1 _
3) and Mcgon = (121 16 14)
8

Lo —

1

, 0.341
with gerp = (516 616 401) , wepp = (0.159), neer =2 533 0
0.500 50820,

ey

This calculation gives a value of uz equal to 19600 J.g~!, which should be compared with the
17500 J.g™" used in the original model. Calculation of the chemical potential of reserves, yz, in
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this way seems to be a more accurate approach, because it integrates lipids, carbohydrates and
proteins into the description of reserve composition.

The mass ratio of the structure, dy, is the ratio between the dry flesh mass and the wet flesh
mass of the structure. It corresponds to the mass ratio of oysters without reserves or gonad.
Oysters can be found in this condition in the field in winter or after long starvation experiments.
Deslous-Paoli and Héral (1988) monitored oyster moisture content in the field over a period of
three years. The maximum moisture content of the flesh was dy = 0.15 in the winter. This value
is consistent with the findings of Whyte et al. (1990), who showed that the moisture content of
oysters in a starvation experiment stabilised at about 0.86.

To evaluate the cost of construction, [Es], we linked it to the chemical potential of structure,
My, according to the condition [E¢] > dyuy. [Eg] is an intensive parameter that should therefore
not vary between related species. We were therefore able to combine different seasonal studies
of variations in the energy content of dry flesh mass to obtain an approximation for uy (Tab. 3).
With this approach, we obtained a mean value of 15600 J.gDFM™'. Two different techniques
were used in these studies to obtain the energy content of the dry flesh mass: an indirect evalua-
tion of protein, lipid and carbohydrate contents or a direct estimation through bomb calorimetry.
For estimation of the chemical potential of structure alone, we chose a date on which the con-
dition index or dry flesh mass was minimal, generally at the end of the winter, and calculated
the energetic value of the flesh at this time, based on the energy conversions described above.
The evaluation of chemical potential based on PLC (proteins, lipids and carbohydrates) gener-
ally results in an underestimation of the chemical potential of the flesh, due to the presence of a
refractory fraction in the extraction process (Beukema, 1997), whereas bomb calorimetry gener-
ally overestimates the chemical potential of the flesh, due to the complete degradation of organic
compounds.

We calculated [Eg], by assuming that 60% of the energy invested in structure building pro-
cess (van der Veer et al., 2006) and we noted it k5. Based on this assumption, [Eg] = dviy

KG
3900J.cm™ with uy = 15600J.g7", dy = 0.15 and k¢ = 0.6.

The value of {px,,} was evaluated from four experiments, see table 4. In each experiment, the
number of cells ingested by oysters, Jx, was calculated from the difference in cell concentration
between a tank containing oysters and a similar (control) tank without oysters. Ingestion results
for oysters reared in the presence of different phytoplankton concentrations were compiled to
obtain a complete description of the functional response. Jy values were converted into energy,
using available data for the biochemical composition of algal species. A logistic functional
response describing the variation of ingestion as a function of food concentration py = %
was then adjusted to the data, for the determination of X} and {px,,}. In these four experiments,
the mean value of {py,,} was 1025 J cm2.d7!, giving a maximum specific assimilation rate {pa,,}
of 770 J.cm™2.d7!, assuming a food assimilation efficiency, kx, of 0.75 (van der Veer et al., 2006).

Taking into account the final length, fixed at 45 cm,{as in van der Veer et al. (2006), the value

K\PAm

of [py] can be deduced from the relationship Liyr = ijl' The new value of {p4,,} thus gives

[pm] =447 .d~".cm™3. The value of [E,,] was also changed to 4200 J .cm™, to ensure that energy
conductivity remained similar (van der Veer et al., 2006). These changes improved the simulation
of reproductive effort, but the gonado-somatic index triggering spawning in the previous model,
G1, appeared to be unsuitable for triggering spawning with this new set of parameters. The value
of GI triggering spawning at the time of observation is now 46%, based on observed spawning
in the current dataset.



Species Date chosen uy inJ.gDFM™'  Source Method
Ruditapes decussatus Jan. 1980 13061 Beninger and Lucas PLC
1984, tab. 1 and 2
07/12/1999 16071 Ojea et al. 2004, tab. 1 PLC
and 3
R. philippinarum Jan. 1980 14598 Beninger and Lucas PLC
1984, tab. 1 and 2
Cerastoderma edule  end of Dec. 11589 Navarro et al. 1989, fig. PLC
2
Mpytilus edulis ~ 24/02/1977 13730 Zandee et al. 1980, tab. PLC
1 and 3
Apr. 1992 16201 Okumus and Stirling PLC
1998, fig. 3 and tab. 2
24/04/1973 19267 Dare and Edwards PLC
1975, tab. 1
C. gigas  19/02/1980 17483 Héral and Deslous- Calo.
Paoli 1983, tab. 2
19/02/1980 17665 Héral and Deslous- Calo.
Paoli 1983, tab. 2
147" day 13889 Whyte et al. 1990, tab. PLC
1 and 2 and fig. 4
19/02/1980 10578 Deslous-Paoli and PLC
Héral 1988, fig. 3 and
6
Sep. 1996 14149 Kang et al. 2000, fig. 6 PLC
Mar. 1989 18396 Ruiz et al. 1992, tab. 2 PLC
Macoma balthica early Apr. 15056 Beukema and Bruin PLC
1977, fig. 1,2 and 4
early Apr. 22175 Beukema and Bruin Calo.
1979, fig. 3 and tab. 2
Mean 15600

Table 3: Approximations of the chemical potential of structure for various bivalve species. The date, reference and
method of estimation are indicated. Calo: calorimetry studies, PLC: biochemical studies.

Experiment Species  pym in Jem2.d™' X; in 10°cells.L”"
Exp. 1 Iso. + Chaeto. + Skeleto. 763 48.7
Exp. 2 Iso. 1064 11.6
Exp. 3 Rhodo. 1516 9.1
Exp. 4 Iso. 758 21.1
Mean 1025 23

Table 4: Values of {px,} and X; obtained in ingestion experiments with various algae. Iso. = Isochrysis aff. Galbana
(T.iso), Chaeto. = Chaetoceros calcitrans, Skeleto. = Skeletonema costatum and Rhodo. = Rhodomonas salina. Data
from Y. Bourles (pers. com. 2010).



2.4. Values of gonad parameters

We evaluated the new parameters, to ensure consistency with published data on energy and
dry flesh mass in C. gigas and related species. In the standard DEB model for C. gigas, only
the ratio between dry mass and wet mass for structure was used to calculate total dry flesh mass.
As shown by Deslous-Paoli and Héral (1988), the whole mass ratio of the oyster changes greatly
with reserve content and gametogenesis stage: from 0.15 in winter to 0.27 in summer. This
suggests that the mass ratio must be different for reserves, gonad and structure. This result led us
to combine together the mass ratio for the various compartments, to obtain a mass ratio for the
whole body.

The mass ratio of the gonad, dg,, is the ratio of dry flesh mass to wet flesh mass for the
gonad. If we assume a constant ratio for each compartment, the mass ratio for the gonad can
be quantified by determining the difference between the mass ratios observed before and after
spawning. It can thus be calculated as (MR;,S - gi%z: MR,”)(%), where bs is the
measured ratio “before spawning” and as is that “after spawning”. Assuming DFM,;, = 1.88 g,
DFM,; = 1.07g, MR, = 0.243 and MR, = 0.196 from Deslous-Paoli and Héral (1988), gives
an estimate of dg, = 0.31.

The energy allocated to gonad construction, Eg,, is transformed into gonad mass with the
same equation used for structure: DF Mg, = Eg,dc,./[Eg,] Where dg, is the ratio between dry
flesh mass and wet flesh mass for the gonad and [E,] is the specific cost of gonad construction.
The value of [E,] is evaluated as described for [Es], see section 2.3. A compilation of studies
on energetic values for the gonad in C. gigas and related species resulted in an estimate of 21630
J.eDFM™! for the chemical potential of gonad, see table 5. If we assume that 90 % of the
energy invested in the gonads is used for construction, kg, = 0.9, we obtain a value of [Eg,] =
7500J.cm™.

Species g in J.gDFM™! Method Source

C. gigas 25660 unknown Hyun et al. (2001, tab. 1)

C. gigas 18605 PLC Deslous-Paoli and Héral (1988, tab. 1)

C. gigas 17050 PLC Ren et al. (2003, fig. 7)

C. gigas 21525 PLC Berthelin et al. (2000, fig. 2)

C. gigas 27762 Calorimetry  Héral and Deslous-Paoli (1983, tab. 2)

C. plicatula 19448 PLC Li et al. (2006, tab. 1)

Ostrea edulis 19061 Calorimetry Rodhouse (1978, in text)

Patella vulgata 23950 Calorimetry Workman (1983, tab. 2)

Chlamys varia 22157 Calorimetry Shafee and Lucas (1980, in text)
Mean 21630

Table 5: Approximations of the chemical potential of the gonad, uco, for various species.

The addition of a new state variable improved description of the experiment of Li et al.
(2009). In this experiment, a single population of oysters was divided into two subpopulations:
one in which spawning was induced before the experiment and one without spawning induction.
These two subpopulations were then starved. The main result of this experiment was a difference
in the rate of weight loss between the two subpopulations (Fig. 2). The form of this difference
could not be correctly represented by the DEB model of Bourles et al. (2009), but can now be
described with the specific assumption added for the description of the gonad and its resorption in
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cases of extreme starvation. The calibration of the model with these data gave a gonad resorption

yield, Yg,, of 0.25.

+  Pre-spawning oyster

O Post-spawning oyster
= = = Model of Bourles et al. (2009)
Present model

Dry flesh mass in g

0 I I I I I
0 10 20 30 40 50 60 70 80

Days of starvation

Figure 2: Simulation of the starvation experiment of Li et al. (2009) by the model of Bourlés et al. (2009) and the
extended model for gonad presented here.

2.5. Datasets and forcing variables

For the purposes of this study, a one-year-old oyster population was transplanted to four sites
along the French coast in 2008 and 2009. These sites were chosen because they were either
traditional spat-collecting areas, such as the bay of Arcachon and the bay of Marennes-Oléron,
or new areas of natural reproduction in which C. gigas is invasive, such as the bay of Bourgneuf
or the bay of Brest (Fig. 3). Oysters were transplanted each year, at the beginning of March, i.e.
before the start of gametogenesis. A sample of 30 individuals was collected from each site once
every fortnight. The flesh of each oyster was drained until all free water had been released and
was then weighed to obtain wet flesh mass (WFM). The flesh was then freeze-dried to remove
all the remaining water, to obtain the dry flesh mass (DFM).

At each site, water temperature was measured with a high-frequency probe that took one
measurement every 30 minutes. Daily mean temperature was then calculated for use as a forcing
variable. For Arrhenius correction of the rates in both models, daily mean temperature was
smoothed, through the use of a moving average with a five-day span. Arrhenius correction of
rates was then applied for both assimilation and maintenance rates, as described by Bourles et al.
(2009), using the parameters described in table 2.

As in the study by Bourles et al. (2009), food was also quantified at each site. Data were ob-
tained from the IFREMER REPHY network, which identifies and counts phytoplankton species.
The following method was used: duplicate samples of 1 litre of water each were sampled at a
depth of 1 metre below the surface. These samples were immediately fixed with lugol solution
(1 mL per litre of sea water). Phytoplankton species were then identified and counted under a
light microscope, by an experienced technician, at the laboratory. These data were interpolated
daily, by piecewise cubic Hermitian interpolation (pchip) in Matlab R14 (The MathWorks Inc.).

2.6. Field and theoretical simulations
Simulations were made in both Matlab R14 (The MathWorks Inc.) and STELLA 8.1 (High
Performance Systems Inc.) software, with both programs giving similar results, with only slight
10
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Figure 3: Location of the four study sites along the Atlantic coast of France

differences due to differences in the integration procedures used.

For field simulations, the state variables of the model were initialised by making assumptions
about the energy distribution of the oyster at the start of the experiments. The gonad compartment
was considered empty and the proportion of energy in each compartment were selected so as to
reproduce both the dry flesh mass and the mass ratio observed at the beginning of the experiment.
Dry flesh mass was obtained from the four state variables, with the following equation (Eq. 2):

E+Er  Evdv  Ec.dco

DFM = + + )
HE [EG] [Eco]

We calibrated X; manually to obtain the observed dry flesh mass before spawning. The
goodness of fit of the simulation was evaluated by calculating the coefficient of determination,
R?, between observed and simulated values, and a, the slope of the regression X = aX, where X
are simulated values and X observed values. We evaluated the goodness of fit of the reproductive
effort, RE, of the model, by calculating the proportion of error with respect to the observed

reproductive effort as: § = M. RE,;s and REj;, were estimated by calculating the

RE,;
difference in dry flesh mass before and after spawning, on the sampling dates.
For theoretical simulations, the spring bloom was modelled with the Gaussian equation:

X= axexp(—%) +dyx, where ay is the concentration at the peak of the bloom, by is the Julian
day on which the bloom occurred, cy is the duration of the bloom and dy is the concentration
of phytoplankton outside the bloom period. Only the parameters bx and cy vary in theoretical
simulations, because ay and dx values are fixed at commonly observed values, 1.8 106 cells. ™!
and 2 10° cells.L™!, respectively. The temperature is described by the sinusoidal function used
for the beginning and ending of gonad construction, with variation of the parameters ar and br,
whereas cr and by are fixed at the commonly observed values 27/365 and —2.07, respectively.
For each of the four parameters varying in theoretical simulations, we chose to study 11 values
from the range of variation observed in the dataset for each parameter. To improve the represen-
tation, in simulations for which spawning triggers were never fulfilled, results were replaced by
a very late spawning date and by the overall mean for the number of oocytes produced.
11




3. Results

3.1. Field simulations with the two versions of the model

The simulations obtained with the model of Bourles et al. (2009) is consistent with observa-
tions for both the spring and summer periods, but show a low fit for the autumn period (Fig. 4).
In spring, an exception was identified for the bay of Brest in 2009, for which the growth observed
in April and May is not reproduced by the model, whatever the X; parameter chosen. However,
despite these reasonably good descriptions of spring growth, simulations with this version of the
DEB model do not accurately reflect the magnitude of the reproductive effort in summer. This
effort was greatly underestimated in the bay of Marennes-Oléron, in both years (errors of 59 and
38% for 2008 and 2009, respectively), in the bay of Bourgneuf (errors of 35% and 29% for 2008
and 2009, respectively) and in the bay of Arcachon in 2009 (error of 41%), see table 7. Repro-
ductive effort was simulated satisfactorily in the bay of Arcachon and bay of Brest in 2008. In
autumn, oyster dry flesh mass was greatly overestimated for Arcachon in 2009 and for the bay of
Bourgneuf in both years. The other simulations, for the bays of Arcachon, Marennes-Oléron and
Brest in 2008, are more satisfactory, although some small discrepancies are observed, e.g. for
Marennes-Oléron in 2008, for which the simulated autumnal growth is more pronounced than
the observed growth.

25f
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Figure 4: Simulations (continuous line for 2008 and dotted line for 2009) of the observed dry flesh mass (crosses for
2008 and circles for 2009), based on the DEB model of Bourles et al. (2009) for the Bay of Arcachon (A), the bay of
Marennes-Oléron (B), the bay of Bourgneuf (C) and the bay of Brest (D).
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Two sets of data stand out for having very high calibrated values of X;: the bay of Arcachon,
in 2008 and the bay of Brest in 2009 (Tab. 6). In the bay of Brest in April and May 2009, some
of the phytoplankton samples were lost. X; is thus underestimated in this simulation, due to an
underestimation of the forcing variable. This also explains the poor description of spring growth
for these datasets. The highest X; value is that obtained for Arcachon bay in 2008. During this
season, no oyster growth was observed in Arcachon despite a high phytoplankton concentration
(2008 mean: 390000 cells.L_l), resulting in a value of 0.88 10° cells.LL™! for Xi. By contrast,
relatively low values are used for the bay of Brest in 2008 and the bay of Arcachon in 2009.

Simulations made with the new version of the model differ only slightly from those made
with the previous version (Fig. 5). In spring, predicted growth closely matches observations for
almost every simulation, but the same exceptions persist for the simulation of the year 2009 in
the bay of Brest. In summer, reproductive effort is better reproduced by the new version of the
model at almost all sites; the error on spawning is less than 20% for four simulations, see table
7. Three simulations of spawning show no improvement with the new model: the bay of Brest
in 2008 and 2009, where no difference is observed, and the bay of Arcachon in 2008, where the
new model estimates spawning effort at twice the observed value. In autumn, no improvement
is shown in this version compared with the previous one and the same discrepancies occur at the
same sites and in the same years. The values of X; used in the revised model are systematically
higher than those for the previous model, but yield the same variations between sites and years.

Dry flesh mass in g

0

M AMJ J A S OND M AMJ J ASOND
Month of the year

Figure 5: Simulations (continuous line for 2008 and dotted line for 2009) of observed dry flesh mass (crosses for 2008
and circles for 2009) with the extended DEB model for the bay of Arcachon (A), the bay of Marennes-Oléron (B), the
bay of Bourgneuf (C) and the bay of Brest (D).
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Arcachon Marennes-Oléron ‘ Bourgneuf Brest
2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009
Bourles | 0.88 0.36 | 0.57 045 | 045 055 | 027 0.18
Present 1.2 045 | 0.85 0.63 | 073 0.72 | 048 0.27

Table 6: Values of Xj used in simulations, in 10° cells.L~".

If we compare the two versions of the DEB model on the basis of the spawning indicator
S (Tab. 7), a large improvement can be seen with the new version of the model, which fails to
reproduce the reproductive effort only for certain sites and some years. However, on the basis
of global indicators, such as R? or the slope of the regression a (Tab. 7), no clear evidence
of improvement emerges, with R? and slopes fairly similar for all simulations. Neither model
correctly reproduced growth variation in the bay of Bourgneuf: R? are low for 2008 and 0 for
2009, while the slope shows a clear overestimation of the recorded data by the models. This poor
fit may be accounted for by the sampling of the phytoplankton at this site at some distance from
the study site housing the oysters.

Arcachon Marennes-Oléron | Bourgneuf Brest

Index  Model | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009 | 2008 2009
R? Bourles | 0.78 0.44 | 0.33 054 | 035 0.00| 08 0.13
Present | 0.76 0.44 | 0.33 0.66 | 027 0.01 | 0.77 0.14

a Bourles | 097 132 | 1.05 1.04 | 1.15 135 | 086 0.72
Present | 1.02 134 | 1.07 1.00 | 1.11 136 | 0.88 0.71

S Bourles | 0.08 0.41 | 0.59 038 | 035 029 | 007 0.78
Present | 1.03  0.12 | 0.43 0.18 | 0.09 0.03 | 033 0.69

Table 7: Comparison of three indicators of the goodness of fit for simulations with the Bourles model and the model
presented here. R? is the coefficient of determination, a is the slope of the regression of predicted values against observed
values and S is the error made on reproductive effort

3.2. Theoretical simulations

We report here our use of the improved version of the model to investigate the combined
effect of temperature and phytoplankton on reproductive effort and spawning date. We carried
out theoretical simulations with four varying parameters, at low (Fig. 6) and high (Fig. 7) X;
values. For each simulation, spawning date and the number of oocytes produced were calculated
when spawning triggers were fulfilled. The values obtained for each combination of parameters
were projected onto a two-dimensional plane by taking means for the other two dimensions.

At low values of X}, indicating high food quality, the main factor influencing spawning date
is temperature: yearly mean temperature in particular (Fig. 6). The threshold of 19 °C is the
final trigger condition to be fulfilled in this case. If this temperature threshold is not reached,
no spawning occurs - as in the left bottom corner of figure (Fig. 6). The food forcing variable
has an effect on spawning date only if the phytoplankton bloom occurs after April, i.e. after the
130" day of the year. As a result, spawning date varied between the end of June (Julian day 175)
and mid July (Julian day 195). The number of oocytes produced depends on both temperature
and food. For temperature, yearly amplitude is the main factor affecting the number of oocytes
produced whereas, for food, the main factor is the duration of the bloom. If the bloom occurs
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late in the season, spawning is delayed, but more oocytes are produced, as gametogenesis occurs

over a longer period in warmer waters.
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Figure 6: Theoretical simulations of spawning date (top) and the number of oocytes produced (bottom) with a low X}
value (X; = 0.45 109 cells.L 1) for four varying parameters: yearly temperature amplitude and yearly mean temperature;
timing and duration of spring bloom. The results obtained are projected onto two-dimensional planes for temperature
(left) and food parameters (right).

At high values of X;, corresponding to low food quality, a similar pattern was observed
for spawning date. Yearly mean temperature is again the main factor affecting spawning date
(Fig. 7). However, early blooms, i.e. occurring before mid March, cause more delay to spawning
date: from the end of June (Julian day 175) to the end of July (Julian day 208). If we compare
these results with those presented in the previous figure, we can see that the spawning date is
delayed by the same combination of parameters. When X} has a high value, temperature does
not influence the number of oocytes produced. Comparison with the previous figure shows that
both temperature and bloom effects on the number of oocytes produced are negligible compared
with the effect of the X} parameter.
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16



4. Discussion

4.1. Improvement of the model

In this study, we modified the value of five important parameters in the oyster DEB model:
{Pam}s [Pm], [EG]l, [En] and ug. We also increased the complexity of the description of energy
allocation to reproduction by adding one state variable Eg, and three related parameters: dg,,
[EGo] and Yg,. These changes do not fundamentally alter the dynamics of the model, as only
slight differences are detected between the two sets of simulations we made, but our modifica-
tions improve the estimation of reproductive effort at spawning. These similar dynamics for two
different versions of the DEB model indicate that future research must focus more on energy
acquisition than on energy use.

Concerning the re-estimation of parameters, higher {p4,,} values increase the rate of energy
intake by oysters, but this additional energy is dissipated by increases in the cost of maintenance
[pa] and the cost of construction of structure and gonad, [Es] and [E,]. In short, in this model,
the oyster is able to obtain more energy from the environment to construct flesh with a higher
energy content. By contrast to the previous version described by van der Veer et al. (2006), this
new version of the model is consistent with ingestion experiments giving a {pa,,} value of 770
J.em™2.d"". This value is close to the value of 670 J.cm™.d™" reported by Ren and Schiel (2008)
at 20°C. This parameter is one of the most sensitive of the model (Bacher and Gangnery, 2006),
but its modification can lead to a similar dynamic if the parameters controlling energy use are
also changed. The parameter values used here remain debatable, and their evaluation must be
considered a continuing process (for parameters estimation, see Saraiva et al., 2011, this issue).
However, based on the results of this work, we suggest that determination of the value of {pa,},
associated with the energy content of the flesh, should be the first step for parameter evaluation.

It proved difficult to find a simple rule for activation of the flux of gamete mobilization and
to develop a suitable formulation for this. Modifications to the standard DEB model of this
type have already been proposed by Pecquerie et al. (2009) for anchovy. For the beginning and
ending of gametogenesis, the anchovy models initiate the batch preparation of eggs if surface
temperature exceeds a particular threshold and the preparation ends when there is no longer
enough energy available (Pecquerie et al., 2009). We used a derivative of temperature as the
signal for beginning and ending gametogenesis because, for oysters, the threshold seems to be
site-specific and thus difficult to fix (Ruiz et al., 1992; Castaios et al., 2009). Pecquerie et al.
(2009) proposed a flux based on catabolic flux, which depends on the structural volume, V, alone,
with no effect of reproductive reserves. We also derived the flux of gamete mobilization from
the catabolic flux and obtained a complex energy flux dependent on the reproductive reserves,
Eg. It permits us to obtain a flux that stops if Er is empty. As this flux is also used in winter
to meet somatic maintenance costs, theoretical considerations are still required, to find a simpler
formulation with an axiomatic approach, compatible with DEB theory.

A key feature of this model that is crucial for energy allocation to reproduction is its flexibil-
ity concerning the origin of the energy required to satisfy maintenance costs. Our new version
effectively describes an auxiliary mobilisation rate of energy from the buffer allocated to repro-
duction, and even from an existing gonad. With these changes, the model is close to describing a
"supply system" for organisms fixed in place for feeding. The addition of resorption processes to
the model, such as the mobilisation of energy from the gonad, increases the ability of the model
to simulate the temporal adaptation, by the organism, of the amount of energy it allocates to
reproduction: the amount of energy allocated to reproduction is never definitive and the resulting
investment in reproduction may therefore be very different from expectations based on "«-rules",
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which postulate that a constant fraction of energy is allocated to reproduction. From an evolu-
tionary perspective, this feature may have additional implications, because it strengthens the link
between reproductive effort and environmental variability.

4.2. Insight gained from modelling

At low X values (high food quality), spawning date depends principally on temperature,
consistent with the day-degree method used in hatcheries to determinate when oysters are ripe
(Mann, 1979). However, the application of this method in the field has been shown to be prob-
lematic (Steele and Mulcahy, 1999), perhaps because food quantity and quality were not taken
into account. This was confirmed by our results, which indicate that the day-degree method
would not be able to predict the date of gonad maturity in an environment in which the quantity
and quality of food did not remain constant.

In invasive species, temperature is often seen as imposing the northern limit for spawning
and, thus, as the factor limiting northward expansion (Diederich et al., 2005; Wrange et al., 2009).
Spawning may occur in this context, but resorption occurs in other, cooler, years. We estimate the
energy yield of emergency resorption to be 25% and, if we assume that the yield of resorption
is the same in the absence of spawning, this represents the reallocation of a large amount of
energy to reproduction in the next year. Such a mechanism has already been proposed to account
for the ability of oysters from productive ecosystems to achieve gametogenesis without food
(Cannuel and Beninger, 2005). In ecosystems in which spawning does not occur every year,
this mechanism may therefore increase the variability of the number of gametes released and
facilitate the invasion of northern areas when conditions are favourable.

The most striking difference in growth was observed in 2008, between the bay of Brest and
the bay of Arcachon. This difference in growth does not seem to be related to phytoplankton
concentration, because bloom sizes are similar at these two sites (data not shown). In our simu-
lations, this difference in growth at the same phytoplankton concentration affected the X; value:
0.48 10° cells.L~" for Brest, versus 1.2 10° cells.L™! for Arcachon. Our theoretical simulations
show that this parameter has a profound effect on reproductive effort. Another illustration of the
impact of X; value on reproduction is provided by the simulation of the year 2008 for the bay
of Arcachon. If we relax the spawning at a fixed date conditions used in the results section and
instead make use of environmental triggers, it is possible to obtain a better simulation by slightly
increasing X (Fig. 8). With a higher value for X;, spawning no longer occurs, because gonad
resorption begins before the gonado-somatic ratio for spawning is reached. This simulation with-
out spawning give results closer to the observed dry flesh mass until autumn and reproduces the
slow decrease in dry flesh mass in June, with only a small change in the value of X;. Very high
values of X; may thus even impede spawning in some cases.

As previously pointed out (S. Pouvreau 2009, personal communication), X; variability be-
tween simulations is a black box that still includes a mixture of different effects, such as food
quality and the quality of the proxy used as a forcing variable (e.g. simulation of the bay of Brest
in 2009), phenotypic variability, zootechnical conditions or pollution effects. The variability of
X, poses a problem in the DEB models for almost all shellfish species (Pouvreau et al., 2006;
Ren and Schiel, 2008; Rosland et al., 2009; Troost et al., 2010).

One way of improving the food proxy used in DEB models is to add other trophic resources.
Isotopic studies have revealed that oysters have other complementary sources of food (e.g. Lefeb-
vre et al., 2009). The further development of the oyster DEB model with isotope dynamics may
provide additional information about the importance of complementary food sources (see Em-
mery et al., 2011, this issue).
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Figure 8: Simulations in Arcachon Bay in 2008, using spawning triggers, with X; = 1.2 10° cells.L™! (continuous line)
and X; = 1.4 10° cells.L™! (dotted line).

Another approach would involve focusing on improving the available food proxy chosen
(Bourles et al., 2009). The use of phytoplankton cell counts has raised questions about the
quality of some phytoplankton species, such as Leptocylindrus minimus (S. Pouvreau 2009, per-
sonal communication) or Tetraselmis suecica (Bourles et al., 2009). An important assumption
concealed behind the functional response of the DEB model is that C. gigas displays the same
behaviour with all species of phytoplankton, although a valvometry study by Tran et al. (2010)
showed that this is not the case when comparing a non-toxic alga, Isochrysis galbana, with
a toxic species, Alexandrium minutum. Moreover, Comeau et al. (2010) showed, by studying
chlorophyll uptake, that oysters may not feed on some autumn blooms.

On a more fundamental level, even the choice of the equation for the functional response
has an impact on model dynamics (Fussmann and Blasius, 2005). Poggiale et al. (2010) showed
that this effect also occurs with more complex models, such as the DEB model of nutrient-
phytoplankton-zooplankton food chains. They reached the same conclusion as Gentleman and
Neuheimer (2008): details of physiological uptake are of primordial importance for the dynamics
of the model.

Finally, both experimental and fundamental analyses have highlighted the need for more
detailed field studies on the phytoplankton diet of oysters. We suggest that further progress
in studies of oyster phytoplankton preferences could be made in the field, through the use of
experimental designs such as that involving the apparatus described by Comeau et al. (2010).
We see little point in further increasing the complexity of this DEB model until the issue of
phytoplankton quality is better understood.

5. Conclusion

In conclusion, our results highlight the sensitivity of this DEB model to the parameters of
the functional response. We show here that a change in the value of the maximum assimilation
rate, {pam}, allowed a better respect of experimental information concerning the energy content
of the flesh, without changing the overall dynamics, if we also simultaneously change three fun-
damental parameters: [pu], [Ec] and [E,,]. In theoretical simulations, it appears that spawning
date is driven by mean annual temperature and is disconnected from food abundance, with only
a slight effect of the value of the half-saturation coefficient, X;. However, reproductive effort de-
pends strongly on the value of Xj. As the variations of this parameter in the field remain poorly
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understood, we urge that new field studies be made on phytoplankton preferences of oysters to
pursue our comprehension of the reproductive effort.
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AppendixA. Derivation of gamete mobilization from the reproductive reserve

The dynamics of Ex was derived in the same way as the dynamics of E in Kooijman (2010,
p. 37-41). If, for the sake of simplicity, we ignore p;, then we can write:

dE . .
d—f = (1 - Opci - pe2 (A1)

Assuming that [ER] = Eg/V, the equation A.l becomes:

d[ER] . ) [Eg] dV
== = U =0lpeil - lheal - =5 (A2)
where [pc.] is pc./V, with * equal to 1 or 2.
Furthermore, as we also know that ‘fj—‘; = KPazpmi

obtain: dlEn] el el (o]
I
= = (- 0lparl - [ - [ER]% (A3)

Moreover, as for the dynamics of reserves (page 37), the general form of the dynamics of
[ER] can be written as:
d[ER]
dt

, from the previous equation (Eq. A.2) we

= (1 =©lpci] = HIERIV) + (IER] — [ERDG([ERIIV) (A.4)

where H and G are functions of [Eg] and V, and G is a function that is null at steady state.
Due to the seasonal dynamics of [Eg], the concept of equilibrium is meaningless here and G is
thus assumed to be null. As E and Ej are of the same nature, the same F function used in the
development of E dynamics (page 39) can also be used here: F = {pan}/[En]V'?[Eg]. We
thus obtain the following formula:

dlEg] _ . o {Pam}ER]
7 = -0lpcil TE VP

(A.5)
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From equation A.5 and A.3, we now obtain the formula for [pes]:

d[E seil - [
[pes] = (1= lper] - 8 [ER]W
__{pam} g Klper] = [Pan]
S EVE [ERr] [ER]—[EG]
_ {Pam} [Pl k[pci]
=[xl ([Em]v1/3 "Bl T [El ) (A.6)
_ {pAm} [le] K[E]{pAm} [le]K[E]
= [Exl 7t B 1/3 B
[E, VY [Ec] [EnIV'3([Egl +«[E]) [EGI[EG]+k[E])
B {Pam} [Par]\(,  «IE]
- [ER]([EmJVIB " Bl )(1 [Ec] +/<[E])
Thus, we finally obtain the formula of pc¢:
L {Pamy [P\, «[E]
bex = ER([Em]V'/3 Bl )(1 [Eq] +K[E]) (A7)
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ANNEXE B

Recalibration des péches de larves au filet par rapport a la méthode par
pompage

Depuis His et al. (1987), les biais des péches de larves au filet sont connus : il s’agit
d’une surestimation de la concentration des larves aux stades les plus avancés, stades
“moyennes” et “grosses”, par rapport aux stades précoces, les stades “petites” et “évo-
luées”. Ces problemes proviennent de la distorsion des mailles par la force du courant
qui passe dans le filet mais aussi du colmatage du filet par la matiére en suspension. A
cause de ces problémes de colmatage / distorsion des mailles, et de la difficulté de main-
tenir une vitesse constante lors du trait, le volume échantillonné est variable d’une péche
a lautre et ce, de maniere non systématique. Face a ces constats, les mémes auteurs
proposerent de recourir a des péches de larves par pompage, une technique qui permet
d’échantillonner un volume d’eau identique a chaque péche.

Cette nouvelle technique a été testée en 2001 (Auby et al., 2002) dans le bassin
d’Arcachon et en 2004 (Geay, 2004) a Marennes-Oléron. Dans chacun de ces bassins
ostréicoles, les deux techniques ont été utilisées en méme temps lors d’une année de
transition. Seule la technique par pompage a été utilisée a partir de 2002 & Arcachon
et de 2005 a Marennes-Oléron. Les années de transitions ou les deux techniques ont
été réalisées en paralleles seront utilisées ici pour recalibrer les données acquises avec
I’ancienne méthode. Les limites de cette approche et donc les limites d’utilisation de ces
données sont ensuite discutées.

1 Définition des lois de régression

1.1 Normalité des données

Les données issues des péches de larves s’inscrivent sur des échelles de variations
logarithmiques avec un grand nombre d’observations pour les faibles valeurs et de rares
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Bassin Stades Pompage Filet n
Arcachon P 0.002 0.004 &89

PE 0.532 0.297 66

M 0.041 0.018 54

G 0.919 0.953 26

FI 0.042 0.054 33

Marennes-Oléron P 0.995 0.065 34
PE 0.475 0.087 29

M 0.606 0.305 17

G 0.052 0.915 21

TABLE B.1 — P-value du test de normalité de Shapiro apres transformation des données
avec la fonction logarithme en base 10. Les p-value supérieures a 0.05 correspondent au
rejet de I’hypothese de normalité des données au seuil de 5%

observations de fortes valeurs. Elles sont donc intrinsequement non normales. Pour une
meilleur représentation et pour pouvoir utiliser les régressions usuelles, les valeurs ont
donc été transformées par 'application d’'un logarithme en base 10. Le choix de la base
10 permet de se ramener facilement aux chiffres observés. Méme apres transformation,
I’application du test de shapiro montre que les données ne sont pas normales pour tous
les cas échantillonnés (Tab. 1.1).

Au vu de ces résultats, il a été décidé de systématiquement comparer les régres-
sions paramétriques a des régressions non-paramétriques, pour lesquels la normalité des
données n’est pas une condition d’application.

1.2 Reégressions

Il est difficile de choisir entre la régression ordinaire par moindres carrés et celle
par axe majeur et ce choix dépend des informations disponibles sur les erreurs faites
(McArdle, 2003). Dans le cas présent, la relation est clairement symétrique, il s’agit bien
de la mesure dans ’environnement de deux variables soumises a erreurs qui traduisent
le méme phénomeéne, un dénombrement des larves par filet (f) et un dénombrement des
mémes larves par pompage (p). Ces variables transformées par le logarithme en base 10
sont notées respectivement F et P.

Il convient donc de distinguer les différentes erreurs possibles et de les comparer.
La premieére source d’erreur intervient quelque soit la méthode utilisée, elle provient de
I’hétérogénéité spatiale et temporelle de ce qui est mesuré, a savoir la concentration
larvaire. Ensuite, viennent les erreurs spécifiques aux méthodes. Comme ce fut le but de
ce changement de méthode, il est raisonnable de dire que I'erreur commise par pompage
est plus faible que I’erreur commise avec la technique par filet. La pente de la régression
non biaisée se situe donc entre le résultat de la régression ordinaire par moindres carrés
(F fonction de P) et la régression par I'axe majeur qui suppose que les erreurs des deux
méthodes sont équivalentes.

Nous ferons donc ici 'hypotheése que I'erreur faite sur la technique de dénombrement
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par pompage est négligeable par rapport a celle faite sur les dénombrements par filet.
Ceci revient a choisir la régression ordinaire par moindres carrés de F en fonction de
P et a inverser la relation pour exprimer P (Eq. B.1). a représente alors la pente de la
régression, b 'ordonnée a 'origine et € I'erreur faite sur la mesure de F.

F+e=aP+0b (B.1)
Les régressions par axe majeur ont toutefois été tracées pour montrer I'influence de ce
choix. Pour sursoir a la mauvaise normalité des données, une régression non paramétrique
basée sur la médiane a aussi été tracée.
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FIGURE B.1 — Régressions par moindres carrés, dite asymétrique (en rouge), par axe
majeur, dite symétrique (en orange) et non paramétrique (en bleu) pour les quatre
stades de larves de C. gigas dénombrés dans le bassin de Marennes-Oléron.

Pour le bassin de Marennes-Oléron, seuls les régressions pour les stades “petites” et
“évoluées” sont significatives (Tab. B.3). Pour ces régressions, il y a concordance entre
les régressions paramétriques par moindres carrés et les régressions non paramétriques
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Bassin Stade b OLS a OLS b MA aMA
Marennes-Oléron P 0.017 0.849 -2.164  1.369
PE -0.102 0.83 -1.473  1.255

M  1.641 0.15 0.487 0.563

G 1.427 0.199 0.234 0.592

Arcachon P 0731 0.849 0.391 0.953
PE  0.588 0.857 0.264 0.969

M 0.944 0.87 0.738 0.958

G 1.521 0.585 1.092 0.781

FI  1.439 0.616 1.065 0.797

TABLE B.2 — Equations des régressions par moindres carrés (OLS) et par axe majeur
(MA) pour les différents bassins et les différents stades considérés, a correspond a la
pente et b a 'ordonnée a ’origine.

(Fig. B.1). Par contre un écart important est observé entre ’approche de régression par
moindres carrés ordinaire et I’approche par axe majeur. L’hypothése d’une erreur plus
importante sur la méthode par filet influence donc le résultat de la régression de maniére
importante.

Les résultats sont meilleurs dans le bassin d’Arcachon ou les cing stades de développe-
ment larvaire présentent des régressions significatives (Fig. B.2). Les équations obtenues
avec les diverses méthodes de régressions sont fortement concordantes pour les stades
“petites”, “évoluées” et “moyennes”. Par contre, elles varient de maniére plus importante
pour les stades “grosses” et “fixation”. Pour le stade “fixation”, la déviation est particu-
lierement importante entre la régression ordinaire par moindres carrés et la régression

non-paramétrique.

La pente des régressions est concordante entre les deux bassins pour les stades “pe-
tites” et “évoluées” (Tab. B.2).

1.3 Qualité des régressions

La comparaison des distributions des résidus pour la régression ordinaire montre que
Perreur est plus faible pour les données du bassin d’Arcachon (Fig. B.3). Ceci se retrouve
dans les erreurs moyennes calculées (Tab. B.3). C’est d’autant plus important qu’il s’agit
d’une erreur qui devient multiplicative sur les données non transformées (Eq. B.2).

L’absence de corrélation pour les stades “moyennes” et “grosses” & Marennes-Oléron
peut s’expliquer par le faible échantillonnage, 17 et 21 points respectivement. Il peut
aussi s’agir d’'une indication de la plus forte variabilité spatiale ou temporelle de la
présence des larves pour ces deux stades.
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F1GURE B.3 — Distribution des résidus pour les régressions ordinaires par moindres carrés
dans les bassins de Marennes-Oléron et Arcachon pour les différents stades suivis.

Bassin Stade R? p-value Epsilon moyen
Marennes-Oléron P 0.467 <0.001 0.388
PE 0.499 <0.001 0.382
M 0.028  0.524 0.328
G 0.051 0.326 0.318
Arcachon P 0.785 <0.001 0.319
PE 0.777 <0.001 0.289
M 0.817 <0.001 0.240
G 0.484 <0.001 0.305
FI 0.530 <0.001 0.308

TABLE B.3 — Coeflicient de détermination, significativité et erreur moyenne des régres-
sions ordinaires pour les différents stades et les deux bassins.
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2 Recalibrage des anciennes données

Les équations des régressions ordinaires par moindres carrés (Eq. B.2) sont ensuite
utilisées pour corriger les données historiques issues des péches de larves par filet. En
prenant en compte la transformation des données en logl0, ’équation B.1 devient :

- (50)"

Sur les données brutes, l'erreur € est donc multiplicative.

Pour vérifier la stabilité des séries temporelles de péches de larves reconstituées,
I’évolution de la médiane des dénombrements de larves a été tracée pour Marennes-
Oléron (Fig. B.4) et Arcachon (Fig. B.5). Pour Marennes-Oléron, il apparait que le
changement de méthode de 2005, a été précédé d’au moins un autre changement de
méthode en 1985. Ceci se révele dans la cassure nette de la médiane a cette date. Un
autre changement de méthode est possible entre 2002 et 2003 au vu de la différence de
médiane pour ces deux périodes.

Pour Arcachon, aucun autre changement de méthode n’est identifiable sur ce type de
graphique. Les courbes montrent toutes la singularité de certaines années telles 1990 ou
2003 mais sans aucun changement brutal du seuil de référence pour chacun des stades.
La médiane se révele nulle pour les stades “grosses” et “fixation” apres 2003.

3 Conclusion

Une correction des anciennes données de péche de larve au filet a pu étre appliquée
a la plupart des séries sur la base des années ou les deux méthodes ont été employées
simultanément pour Arcachon comme pour Marennes-Oléron.

Cependant, il n’a pas été possible de déterminer une relation entre les données issues
des péches de larves par filet et celle issues des péches par pompage pour les stades
“moyennes” et “grosses” dans le bassin de Marennes-Oléron. Il semble plus difficile de
dénombrer les stades les plus tardifs du développement larvaire et, méme & Arcachon,
la correction est moins précise. Au vu des changements de médiane observés dans les
données de Marennes-Oléron, il est conseillé de ne pas utiliser les données avant 1986
pour du travail quantitatif et de les utiliser avec prudence entre 1986 et 2002.
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larves, avant (en bleu) et aprés correction (en rouge) pour les stades “petites” et “évo-
luées” du bassin de Marennes-Oléron.
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larves, avant (en bleu) et apres correction (en rouge) pour les cing stades différenciés
dans le bassin d’Arcachon.






ANNEXE C

Procédure de sélection des vents pour les simulations hydrodynamiques.

1 Données disponibles

Le but de cette petite analyse des vents dans les pertuis charentais est de classer
en différents groupes ’ensemble des séquences de 20 jours de vent enregistrées en été
(juillet et aoiit). Cette classification doit permettre ensuite de choisir 6 séquences de
vents représentatives des situations estivales observées précédemment. Pour choisir ces
séquences de vents, deux séries étaient disponibles :

- Une série historique longue, de 1980 a 2008, constituée des vents enregistrés a la
station météorologique de Chassiron toutes les 3 heures (Appelée données Séma-
phore).

- Une série plus courte constituée des sorties spatialisée de vent d’un modele de
Meteo-France rejoué sur des données historique. Les données disponibles couvrait
la période de 1996 a 2007, avec une données toutes les 6 heures et tous les 0,5°
d’arc (Appelée données ARPEGE).

2 Création des groupes

La premiere série, la plus longue, a été utilisée pour générer ’ensemble des hodo-
grammes possibles sur une période de 20 jours en juillet et aout (Fig. C.1), de maniére a
étre deprésentatif des variations climatiques sur une longue période. Les hodogrammes
sont générés en tension de vent, c’est-a-dire en utilisant le carré de la force du vent pour
rendre compte de 'effet de déplacement. Pour chaque hodogramme généré, les points
finaux ont été enregistrés ainsi que ’écart-type du déplacement zonal comme méridien.
Les déplacements extrémes, c’est-a-dire supérieurs a 5 écart-types ont été supprimés.
Une sélection de 6 groupes a été effectuée dans I’espace constitué par trois variables (dé-
placements Est-Ouest, déplacement Nord-Sud et moyenne des écarts-types sur ces deux
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Ficure C.1 — Comparaison des résultantes des hodogrammes estivaux de 20 jours pos-
sibles sur la période 1996-2007 pour les données Sémaphore (en noir) et les données
ARPEGE (en rouge).
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directions) par I’algorithme de Hartigan et Wong! (Fig. C.2). Cela consiste & minimiser
la somme des écarts de chaque points aux centres choisis.
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Fi1GURE C.2 — Les 6 groupes de vents calculés sur les données sémaphore de 1980 a 2007
avec leur centre (en bleu foncé).

3 Choix des séquences et représentation

Une fois ces regroupements effectués sur les données sémaphores, les séquences d’ho-
dogrammes de 20 jours sont générées sur les données Arpege. Les séquences les plus
proches des centres des groupes définis précédemment dans le méme espaces de 3 va-
riables sont choisies. Ceci abouti au choix de 6 hodogrammes Arpege représentatifs des
groupes réalisés avec les données Sémaphores (Fig. C.3).

Les 6 séquences réalistes choisies sont donc les suivantes :

1) Du 11 au 30 aotit 1997 : période dominée par des vents modérés d’ouest.

1. 1l s’agit de la fonction kmeans() sous R
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F1GURE C.3 — Les 6 séquences de vent des données Arpege choisies.

2) Du 2 au 21 juillet 2001 : période dominée par des vents forts d’ouest.

3) Du 4 au 23 juillet 2003 : période dominée par des vents moyens de nord-ouest.
4) Du 18 juillet au 6 aout 1997 : période dominée par des vents moyens de nord.

5) Du 29 juillet au 17 aout 2006 : période dominée par des vents forts de nord-ouest.
6) Du 9 au 28 aout 2001 : période dominée par des vents faibles de nord-ouest.






Ecologie de la reproduction de I’huitre creuse sur les cotes atlantiques francaises

Résumé :

L’activité de captage permet d’assurer 'approvisionnement en juvéniles d’huitres creuses,
C. gigas, pour de nombreux ostréiculteurs. Les professionnels du bassin d’Arcachon ont constaté
une augmentation de la variabilité du nombre de naissains fixés depuis la fin des années 90. Cette
these vise & identifier les sources d’une telle variabilité du recrutement de I'huitre creuse. Cette
question est abordée par une analyse originale de chacune des étapes du cycle de reproduction :
un modele DEB pour la gamétogenese, la valvométrie pour 1’émission des gametes, des séries
historiques de péches de larves pour le stade larvaire et un modele hydrodynamique pour la
dispersion.

Concernant la gamétogenese, les résultats soulignent 'importance du parametre de qualité
du phytoplancton pour la description des variations de la fécondité. L’étude de 1’émission
des gametes montre qu’elle intervient préférentiellement aux pleines mer, lors des marées de
vives-eaux et pour des amplitudes thermiques quotidiennes importantes. Ces observations
rendent ’émission des gametes prévisible. Le captage a Arcachon dépend de la survie des
cohortes larvaires, elle-méme dépendante d’un effet climatique complexe structuré autour de la
température de I’eau. Enfin, les bassins d’Arcachon et de Marennes-Oléron semblent soumis aux
variations de I’apport en larves, avec une source extérieure aux zones de captage en Charente
et une source interne déclinante a Arcachon. Ce déclin de 'apport en larves et I'effet climatique
sont les deux sources supposées de la variabilité accrue du captage dans le bassin d’Arcachon.
Mots clés : recrutement, C. gigas, cohortes larvaires, effet climatique, stock

Ecology of the reproduction of the cupped oyster on the French Atlantic coasts

Summary :

Spat collecting supplies numerous oyster-farmers with young cupped oyster, C. gigas.
Since the end of the nineties, professionals have noticed an increasing variability of the number
of spat among years. This thesis aimed to identify the origin of the variability of oyster
recruitment. This question is addressed by different methods for each step of the reproduction
of oyster: a DEB model for gametogenesis, valvometry for spawning, cohort analysis for larval
stage and hydrodynamic models for dispersion.

At the stage of the gametogenesis, variations of fecundity appear to be mainly influenced by
phytoplankton quality. The study of spawning shows that it happens during high tides of spring
tides, leading to a spawning that is foreseeable. For Arcachon Bay, spat number depends on the
survival of larval cohort that is in turn submitted to a complex climatic effect mainly based on
sea temperature. Arcachon and Marennes-Oléron Bays seem also to depend on the variability of
larval supply: the supply of larvae is provide by a source of larvae in the north of spat collecting
areas for Charente and by an local source that seems to decrease for Arcachon. This decrease
of larval supply and the climate effect are the two suspected origins of the increased variability
of spat collecting in Arcachon Bay.

Keywords : recruitment, C. gigas, larval cohort, climate effect, stock
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