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Sclérochronologie a Saint-Pierre et Miquelon: De I’échelle sub-horaire aux

reconstructions environnementales multi-décennales

Résumé

Les écosystemes cotiers sont exposés aux changements climatiques globaux
entrainant des modifications de leur structure et de leur fonctionnement. Cependant, nous
disposons de peu d’information sur la variabilité de leurs propriétés physiques avant 1950,
principalement a cause de I'absence de mesures in situ a long terme. Les parties dures des
organismes marins longévifs ont le potentiel d'étendre les observations instrumentales, a
différentes échelles spatiales et temporelles, afin d'améliorer notre compréhension des
processus environnementaux passés.

Cette thése de doctorat a pour cadre Saint-Pierre & Miquelon (SPM), un petit archipel
situé a la confluence de grands courants océaniques marquant la frontiere entre les gyres
subtropicaux et subpolaires de I'Atlantique Nord. Outre sa position clé a I'échelle mondiale
comme indicateur de I'évolution du climat, des spécificités locales induisent une dynamique
tres particuliere. Le changement bathymétrique se produisant au nord-ouest de l'lle de
Miguelon géneére la propagation anticyclonique d'une onde interne cétiére piégée autour de
cet archipel. Ce phénomene local conduit, au cours de la période stratifiée, a la génération
des plus importantes oscillations thermiques (d’'une amplitude pouvant atteindre 11,5°C)
guotidiennes (25,8 h) jamais observées, quelle qu’en soit la fréquence, sur un plateau
continental stratifié d’une latitude moyenne.

Ce travail est basé sur I'analyse des structures calcifiées d’organismes marins locaux,
afin de mieux comprendre la variabilité environnementale passée a ces deux échelles. Tout
d’abord, il convenait de s’approprier différentes méthodes sclérochronologiques. Cette étape
a été réalisée a travers I'étude de Spisula solidissima (Chapitre 1). Puis, les variations
océanographiques a grandes échelles des derniéres décennies ont été étudiées en utilisant le
bivalve et I'algue calcaire présentant les plus longues périodes de croissance connues a ce
jour, Arctica islandica (Chapitre 2) et Clathromorphum compactum (Chapitre 3),
respectivement. Les relations observées entre les enregistrements sclérochronologiques issus
de ces deux modeles biologiques et plusieurs types de données environnementales acquises
a différentes échelles géographiques, nous ont permis de mieux décrire la variabilité
océanographique a grande échelle ainsi que ses impacts sur la dynamique des écosystémes
infralittoraux de SPM. Enfin, les effets des oscillations locales de température a haute
fréquence (25,8 h) ont été suivis a I'aide des informations sclérochimiques contenues dans la
coquille de Placopecten magellanicus (Chapitre 4), une espéce de bivalve présentant une
croissance coquillere extrémement rapide (500 um / jour).

Cette étude a, in fine, mis en avant la position privilégiée de SPM pour étudier la
variabilité océanographique, les réponses biologiques de différentes especes benthiques et la
dynamique des écosystémes cotiers, a différentes échelles de temps (de celle de la marée aux
165 dernieres années) et d'espace (de celle de I'archipel a celle de I’Atlantique Nord).

Mots clefs: Sclérochronologie, Changement climatique, Atlantique Nord, proxies
environnementaux, Océanographie, Saint-Pierre et Miquelon



Sclerochronological approaches in Saint-Pierre & Miquelon: from sub-

hourly to multidecadal environmental reconstructions

Abstract

Coastal ecosystems are exposed to global climate change leading to modifications of
their structure and functioning. However, little is known about the variability of their physical
properties before 1950, mainly because of the lack of long-term instrumental measurements.
The hard parts of long-lived marine biota hold the potential to extend instrumentally derived
observations, at different temporal and spatial resolutions, in order to enhance our
understanding of past environmental processes.

This PhD dissertation takes place on Saint-Pierre & Miquelon (SPM), a small
archipelago at the confluence of major oceanic currents marking the boundary between the
North Atlantic Ocean subtropical and subpolar gyres. In addition to its global key position, the
abrupt bathymetric change occurring in the North West of Miquelon Island generates the anti-
cyclonic propagation of a tidal coastal trapped wave around this archipelago. This local
phenomenon, leads during the stratified period to the largest (up to 11.5°C amplitude) daily
(25.8 h) temperature oscillations ever observed-at any frequency-on a stratified mid latitude
continental shelf.

This work is based on the analyses of local marine biota hard parts to gain insights
about past environmental variability at these two scales. First, | have learned different
sclerochronological methods through Spisula solidissima study (Chapter 1). Global and multi-
decadal time scales were reached using the longest lived bivalve known to date Arctica
islandica (Chapter 2), and Clathromorphum compactum a newly discovered long-lived
coralline alga (Chapter 3). The relationships observed at SPM between A. islandica and C.
compactum sclerochronological records and different geographical scales environmental
datasets yield details about past large-scale oceanographic variability and ecosystem
dynamics. Local, high-frequency (25.8 h) temperature oscillations were tracked using
sclerochronological information contained in Placopecten magellanicus (Chapter 4) a fast
growing (ca. 500 um / day) bivalve species.

This study points out the relevant position of this archipelago for studying multiple
scale oceanographic variability, biological responses and ecosystem dynamics facing global
changes.

Keywords: Sclerochronology, Climate change, North Atlantic, environmental proxies,
Labrador Current, Saint-Pierre and Miquelon, Coastal Trapped Wave.
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Introduction



Introduction

Ce manuscrit rassemble la majorité des travaux de recherche effectués durant mon doctorat.
Tous sont centrés sur les réponses d’invertébrés benthiques aux variations
environnementales et leur aptitude a les enregistrer. Le choix du site d’étude et des modeéles
biologiques a été conditionné par notre volonté de considérer simultanément différentes
échelles spatiales et temporelles. Cela a été fait pour plusieurs raisons essentielles, définies

en amont de notre discipline initiale qu’est I’écologie marine.

Les changements climatigues globaux et I’océan

Connaitre le climat pour en comprendre les effets est un défi auquel les sociétés humaines se
sont attelées depuis longtemps. Etant donné son influence, sur la température de I'air, les
principaux cycles biogéochimiques dont celui de I'eau, la végétation et une multitude d’autres
variables qui déterminent la qualité de notre environnement, il est aisé d’en identifier
I'importance pour la survie de nos sociétés. Or, depuis le début de I’ére industrielle, les
activités humaines modifient drastiquement le climat, notamment a travers les émissions de
gaz a effet de serre et d’aérosols dans I'atmosphére (Hartmann et al., 2013). Les
manifestations de ces changements globaux sont visibles autour du monde et affectent de
nombreuses composantes de nos sociétés. Celles-ci peuvent-étre environnementales mais

aussi socio-économiques et méme géopolitiques (Jeandel & Mosseri, 2011).

Le systéme climatique comprend cing grandes enveloppes (compartiments) : 'atmosphére,
I’hydrosphere, la cryosphére, la lithosphere et la biosphére, qui interagissent entre elles via
plusieurs types d’échanges. Depuis quelques dizaines d’années d’importants progres ont été
réalisés en météorologie de concert avec |'océanographie. Ces travaux ont permis une
compréhension plus fine des composantes physiques du systeme climatique. L'étude de
I'atmospheére se base sur les observations du réseau mondial des stations météorologiques
mis en place a la fin du 19°™e siécle par I'Organisation Mondiale de la Météorologie. En
revanche, les observations et études océanographiques sont plus contemporaines. En effet,
jusqu’au début des années 1960, I'océan était considéré comme un milieu passif répondant
au forcage de I'atmosphére. Aujourd’hui, on sait au contraire que I'océan est une composante
essentielle du systéme climatique, qu’il module a différentes échelles, de par sa nature et ses

interactions avec I'atmosphére. Ces interactions peuvent étre quantifiées et leurs évolutions



prédites a travers le développement de modéles numériques basés sur les équations de la

dynamique des fluides.

Actuellement, les principaux modeéles couplés océan/atmosphére destinés a prévoir les
changements environnementaux futurs ont des résolutions spatiales relativement faibles de
I'ordre de la centaine de kilometres (Flato et al., 2013). Ce type de modélisation peut alors
affecter la représentation de phénomeénes régionaux ayant une influence majeure sur les
projections climatiques futures (Stock et al., 2011). C'est notamment le cas dans I’Atlantique
Nord-Ouest, en particulier sur le plateau continental Nord-Américain ou les modeles
climatiques globaux possedent un biais chaud en matiére de représentation des températures
de surface de 'océan (Wang et al., 2014). Connu sous le nom de « Gulf Stream separation
problem » (Dengg et al., 1996) ce biais continu a exister dans de nombreux modeles
climatiques globaux ayant une trop faible résolution spatiale de la composante océanique
(Bryan et al., 2007). On comprend alors I'intérét d’étudier le passé hydrologique de cette
région pour en comprendre la dynamique et ainsi réussir a en affiner la modélisation. Il
convient donc de revenir a la distribution des masses d’eau et a la nature des courants de

I’Atlantique nord.

Circulation océanique de I’Atlantique Nord

L'Océan Atlantique Nord contribue a la régulation du climat mondial a travers son réle majeur
dans la circulation thermohaline globale (Fig. 1) (Broeker, 1991). Les eaux de surface chaudes
et salées venant des tropiques sont transportées vers le nord, elles se refroidissent alors peu
a peu par le transfert de chaleur vers I'atmosphere. Cette perte de chaleur va alors entrainer
une augmentation de la densité de ces eaux tropicales qui vont couler par convection. Les
eaux profondes arctiques résultant de ce mélange vont ensuite alimenter un courant froid et
profond se dirigeant vers le sud. Bien qu’induite principalement par ces changements de
température des eaux de surface, la salinité joue également un réle dans ce phénoméne de
convection. En effet, les eaux tropicales plus salées sont également plus denses que les eaux

polaires dont les salinités sont moins élevées.



Pompe de la mer de Weddel

Figure 1 : Schéma de la circulation océanique thermohaline globale. Les courants chauds de
surface sont représentés en rouge et ceux de fond plus froids en bleu. Les principaux sites de

convection sont indiqués par des cercles plus clairs (Source : IPCC).

La circulation des eaux de surface dans I’Atlantique Nord est principalement contrélée par les
vents qui entrainent mécaniquement I'eau dans leurs mouvements. Ces forgages
atmosphériques interviennent dans les 500 premiers meétres de la colonne d’eau et donnent
naissance a de grands systémes océaniques que sont les gyres subtropical et subpolaire. Le
gyre subtropical est un vaste tourbillon qui entraine les eaux de surface dans le sens
anticyclonique (sens des aiguilles d'une montre) aux basses latitudes. Tandis que le gyre

subpolaire circule dans le sens cyclonique aux hautes latitudes (Fig. 2).

Plus précisément, la circulation océanique de I'Atlantique Nord commence a |'ouest par le
courant Nord Atlantique (NAC). Le NAC est I'extension vers le Nord-Est du Gulf Stream. La
branche principale du NAC traverse la ride médio Atlantique vers 53°N (Schott et al., 2004).
Une partie du NAC descend vers le Sud-Est pour alimenter le gyre subtropical, tandis que
I’autre partie alimente le gyre subpolaire et les mers nordiques en bifurquant respectivement
vers le Nord-Ouest et le Nord-Est. La branche alimentant le gyre subpolaire rejoint le courant
d’Irminger sur le flanc Ouest de la dorsale de Reykjanes (Bower et al., 2002). Le courant

d’Irminger rejoint la Mer du Labrador en longeant les cétes Groenlandaises. Ces eaux sont



entrainées par le courant Ouest Groenlandais qui circule de maniére cyclonique en suivant la
bathymétrie de la Mer du Labrador (Cury et al., 2002). Le long des c6tes de Terre-Neuve et
Labrador, depuis le détroit d’"Hudson jusqu’au Sud des Grands Bancs de Terre-Neuve, circule
le courant du Labrador. Il transporte les eaux froides et peu salées de la baie de Baffin ainsi
gu’une partie des eaux plus salées du courant Quest Groenlandais du Nord vers le Sud (Lazier
& Wright, 1993 ; Han et al., 2008). Sa structure spatiale et son évolution sont trés complexes.
Il est composé de deux branches principales. La plus importante est la branche offshore qui
s’écoule, vers le sud, sur la bordure Est du talus continental des cotes du Labrador et de I'Est
de Terre Neuve pour rejoindre le NAC complétant ainsi la boucle du gyre subpolaire. La
branche inshore, dont le volume transporté est dix fois plus faible que celui de la branche
offshore, s’écoule sur le plateau continental des cotes de Terre-Neuve et Labrador (Lazier &

Wright, 1993).
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Figure 2 : Schéma de la circulation océanique dans I'Atlantique Nord. Les principaux
acronymes utilisés sont les suivants : courant Nord Atlantique (NAC), courant d'Irminger (IC),
Courants Est et OQuest du Groenland (respectivement EGC et WGC) et courant du Labrador

(LC). (Source : Figure 1 de Daniault et al., 2016)



Ce systeme n’est bien entendu pas statique et varie de maniére saisonniere et interannuelle
dans son intensité. A une échelle interannuelle, la circulation océanique de I’Atlantique Nord
varie en fonction de deux composantes majeures (Penduff et al., 2011) : une premiere
composante intrinseque due au caractere turbulent de I'océan et une seconde forcée, induite

par la variabilité atmosphérique.

Dans I’Atlantique Nord le mode de variabilité atmosphérique dominant est I'Oscillation Nord
Atlantique (NAO) (Hurrell, 1995). La NAO est un indice représentant des oscillations de
pressions entre I'anticyclone des Acores et la dépression d’Islande (Hurrell, 1995). Un
affaiblissement de ces deux systemes est associé a un indice NAO négatif (Fig. 3). Au contraire,
un creusement de la dépression d’Islande associé a un gonflement de I'anticyclone des Acores
correspond a une phase positive de la NAO. Celle-ci s’accompagne d’une augmentation de
I'intensité des vents d’Ouest entre 40°N et 60°N et d’un renforcement des alizés dans les
subtropiques (Fig. 3). Cette oscillation est en général plus forte pendant les mois d’hiver
durant lesquels la dynamique atmosphérique est exacerbée.
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Figure 3 : Représentations graphiques des phases positive (A) et négative (B) de la NAO
(Source : Figure 9 de Wanner et al., 2001).

A la différence de la NAO qui est un forcage atmosphérique, I'oscillation pluri décennale

Atlantique (AMO) est un indice représentant des variations de la température des eaux de



surface de I’Atlantique Nord entre I'’équateur et 70°N. L’AMO varie en fonction de plusieurs
composantes, une premiere endogene liée aux fluctuations de la circulation thermohaline
globale relatives aux transports de glace de mer et d’eau douce en provenance de |’Arctique
(Dima & Lohmann, 2007). L’AMO inclut également une seconde composante due aux forgages
exogenes anthropiques tels que les émissions de gaz a effet de serre et d’aérosols (Booth et
al., 2012). Quelles que soient I'origine des différentes composantes de I’AMO, ses fluctuations

sont associées a de nombreux phénomeénes climatiques (Knight et al., 2006).

De plus en plus d’études s’intéressent donc aux interactions Océan/Atmospheére en
confrontant I’évolution de ces deux indices (AMO/NAOQ). La majorité de celles-ci suggerent
qgue I’AMO et la NAO hivernale sont corrélés négativement (e.g. Gastineau et al., 2013 ;
Msadek et al., 2011) et que les phases positives de I'TAMO diminuent la circulation

atmosphérique dans I’Atlantique Nord et donc la NAO (Hakkinen et al., 2011).

Il convient ici de noter que si cette variabilité a grande échelle est susceptible d'impacter des

écosystéemes hauturiers, elle affecte également I'environnement cotier.

Les oscillations thermiques a l'interface eau/sédiment

Des oscillations thermiques a linterface eau/sédiment ont déja été observées dans de
nombreuses zones cotieres. Celles-ci ont majoritairement lieu dans des environnements
stratifiés et possédent un large spectre harmonique haute-fréquence qui va de quelques
heures a plusieurs jours (Leichter et al., 2012 ; Mihanovic et al., 2009 ; Mihanovic et al., 2014 ;
Wall et al., 2012 ; Wang et al., 2007). Dans les régions coétieres de la plupart des plateaux
continentaux, les oscillations thermiques a l'interface eau/sédiment sont généralement
faibles, de I'ordre de quelques degrés. Les plus fortes ont été observées au niveau du front de
marée du Banc Georges ou elles peuvent atteindre 7°C a 60m avec une fréquence semi-diurne
(Guida et al., 2013) et (ii) sur les cotes Californiennes ol des oscillations de 6°C ont lieu de

maniére diurne et semi-diurne a 15 m de profondeur (Pineda, 1994).

Plusieurs facteurs, tels que les marées et les vents ont été proposés pour expliquer ces
observations, en fonction de la stratification, de la fréquence de ces oscillations et de la
latitude (force de Coriolis). La majorité des oscillations périodiques a été attribuée a la marée,
majoritairement semi diurne sur le plateaux continentaux bien qu'en certaines régions (cote

de I'Oregon, NW Ecosse,...), les ondes diurnes puissent dominer et se confondre avec les effets
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des brises marines quotidiennes (Cudaback & McPhee-Shaw, 2009 ; Mihanovic et al., 2006 ;
Orlic et al., 2013). Aux latitudes moyennes, les oscillations diurnes sont sous-inertielles (la
période diurne ~24h est supérieure a la période d'inertie ~17h par 47°N). Différentes théories
montrent que ces oscillations ne peuvent se propager librement. Elles sont piégées par la
topographie, peuvent générer de forts courants diurnes et ne peuvent se propager qu'en
laissant la cote sur leur droite dans I'hémisphere nord. Il s'agit alors d'ondes cotieres piégées
(CTW) qui apparaissent généralement dans les zones ol la topographie est accidentée. De
plus, lorsque la zone d'intérét présente des contours topographiques fermés, comme c’est le
cas pour un mont sous-marin ou une fle, cela peut entrainer une amplification des CTW

(Huthnance, 1974 ; Mihanovic et al., 2009 ; Mihanovic et al., 2014).

Saint-Pierre et Miquelon a l'interface de ces deux échelles

Dans ce contexte, Saint-Pierre et Miquelon (SPM) (Fig. 4) se situe sur le plateau continental
Nord-Américain et a l'intersection des courants du Gulf Stream et du Labrador qui jouent un
role clef dans la circulation Nord Atlantique décrite précédemment. Cependant, a notre
connaissance, cet archipel n’a jamais fait I'objet d'étude océanographique spécifique. Ce n’est
gue trés récemment que des suivis environnementaux locaux, dédiés a I'aquaculture, ont
permis de mettre en évidence la présence d’oscillations thermiques quotidiennes supérieures

a 10°C a proximité du fond pendant I'été.

z >

Miquelon

3
Golf de

St-Laurent
100 km

Océan
2  Atlantique

St-Pierre
T
5 km

Figure 4 : Situation géographique de I'archipel de Saint-Pierre et Miquelon (Source : Poitevin

St-Pierre et
Miquelon

et al., 2018).



A SPM la colonne d’eau est stratifiée uniquement en été. Les températures de surface sont
aux alentours de 2°C au milieu du printemps puis vont se réchauffer jusqu’a atteindre leur
maximum autour de 15°C a la fin de I’été pour ensuite redescendre vers 8°C a la mi-novembre.
Les températures de fond présentent quant a elles des variations hautes fréquences dont
I'amplitude augmente en méme temps que les températures de surface. Pendant les deux
premieres semaines de septembre, I'amplitude de ces oscillations est la plus forte avec un

maximum de 11.5°C a 60m et 9.5°C a 30m le 7 septembre 2011 (Fig. 5).

15
2
g 10+
©
@
Q.
55
-
a | l
May2011 Jun2011 Jul2011 Aug2011 Sep2011 Oct2011 Nov2011
" 1 " 1 n 1 " 1 i 1 It 1 " 1 " 1 It 1 " 1 1 1 p— (
—P60 5mab
o S \ /
g™ [l T—Psosmab -
B | | P30:16mab|
2 ‘ A ——P30:24mab |
§10 — P60 54mab
@
o
£
2 5
b T T T T
01-Sep 03-Sep 05-Sep 07- Sep 09-Sep 11- Sep 13-Sep 15- Sep
Temperature Water level
. 1
Z} 10° ‘ g
o~ N\
o £
? ?
a o
3 K1
10 95% o1 M2
c ‘ d
10° 10' 10° 10'
Frequency (cpd) Frequency (cpd)

Figure 5 : (a)-Séries de mesures de 2011 présentant les températures a 6m sous la surface
(courbes bleu et verte) et a 5m au-dessus du fond (courbes rouge et noire) aux stations 30m
et 60m, respectivement, situées a la sortie de la rade de Miquelon. (b)-Zoom sur les deux
premiéres semaines de septembre 2011 (grisées en (a)) avec en plus un enregistrement des
températures 16m au-dessus du fond (mab) a la station 30m (courbe jaune). (c)-Analyse
spectrale des températures de fond du 1°" au 15 ao(t 2011a 30m (courbe rouge) et 60m
(courbe noire). (d)-Analyse spectrale du niveau de la mer pendant la méme période. (Source :

Lazure et al., 2018)



Une analyse spectrale a permis d’identifier les fréquences dominantes de ces oscillations
thermiques (Fig. 5). Celle qui influence principalement ces variations est de 0.93 cycle par jour
(cpd) soit 25.82 h ce qui correspond a la fréquence de I'onde de marée O1. La seconde est de
1 cpd et correspond a I'onde K1 tandis que I'onde M2 (1.93 cpd) qui influence principalement
les niveaux a beaucoup moins d’importance sur la régulation des oscillations thermiques. La
marée semble donc étre a I'origine de ces variations périodiques de température dans la
colonne d’eau a SPM, le vent jouant un role certainement trés secondaire. La génération de
ce phénomeéne a SPM peut s’expliquer par la présence, sur la pente continentale du plateau
de Terre Neuve, d’'une onde cétiére de plateau de mode 1 (Han, 2000 ; Wright & Xu, 2004 ; Xu
& Loder, 2004). Le changement bathymétrique brutal qui se produit au Nord-Ouest de I'lle de
Miquelon affecte probablement la propagation de cette onde. Ce changement pourrait alors
aboutir a la propagation dans le sens horaire d’'une onde cotiére piégée autour de I'archipel.
SPM pourrait ainsi étre résonnant a la période 01, avec un mode azimutal 2 (ce qui correspond
a deux longueurs d'onde le long du périmétre de SPM) et un mode cross-shore 1 (Lazure et
al., 2018). Ces observations sont assez similaires a celles déja rapportées sur le Banc de Rockall
(Huthnance, 1974) et autour de I'lle de Latsovo en mer Adriatique (Mihanovic et al., 2014) a
la différence prés qu'autour de I'archipel de SPM, I'amplitude des oscillations de température
prés du fond est largement supérieure. Néanmoins d’autres mécanismes sont susceptibles
d’affecter la propagation de ces ondes, tels que : des changements de stratification, des

forcages atmosphériques, ou encore des spécificités bathymétriques.

L’apport de la sclérochronologie

C’'est dans ce contexte hydroclimatique complexe, ou la variabilité des circulations
atmosphériques et océanographiques se superposent a des oscillations locales diurnes que
nous plagons ce travail sclérochronologique. En effet, les reconstructions hydroclimatiques a
SPM aux deux échelles spatiales (de la dizaine de centimétres au bassin Nord Atlantique) et
temporelles (de I'heure au siécle) considérées précédemment, nous permettraient de calibrer
de nouveaux outils sclérochronologique et de mieux comprendre le fonctionnement passé de
cet écosystéme afin d’en anticiper I'évolution future en fonction des différents scenarios de

['évolution du climat envisagés par le GIEC.
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Reposant sur I'étude des profils de croissance et des propriétés physico-chimiques des
structures calcifiées bio-construites des organismes, la sclérochronologie (du Grec skleros :
dur; khronos: temps; logos: parole) offre des informations, sur |'autoécologie des
organismes étudiés, sur I’environnement passé dans lequel ils ont vécu et dans certains cas
sur l'usage fait de ces organismes par les sociétés humaines passées. Les principales
caractéristiques qui rendent les mollusques bivalves particulierement intéressants pour ce
type d’études sont, en plus du caractere pérenne de leurs exosquelette et de leur apparition
au cambrien il y a 500 millions d’années : (a) leurs larges répartitions géographiques ; (b) la
diversité de leurs modes de vie; (c) le caractére périodique de leur croissance et le
synchronisme de celle-ci entre les individus d’'une méme population ; (d) I'extraordinaire
longévité de certaines espéces et (e) le caractere emblématiques de leurs coquilles pour les

sociétés humaines passées.

Au cours de leur vie, les mollusques bivalves croissent par incréments successifs en précipitant
du carbonate de calcium (CaCOs) le long de la marge ventrale de leurs coquilles. Cette
croissance coquilliére n’est pas linéaire et ralentie ou cesse a intervalles réguliers. C'est lors
de ces périodes que de la matiére organique s’accumule au niveau de la zone d’accrétion
coquilliére, formant des lignes appelées lignes de croissance (Fig. 6) (Clark, 1974 ; Checa,
2000). Ces lignes de croissance se forment a des échelles temporelles sub-journaliéres a
annuelles (Schone & Surge, 2012) et sont le résultat d’'une combinaison de facteurs
physiologiques et environnementaux (e.g. Lutz & Rhoads, 1980 ; Steinhardt et al., 2016). On
appelle « incrément de croissance » la portion de coquille contenue entre deux de ces lignes
(Fig. 6) et leurs largeurs refletent différents taux de croissance qui sont calculés en utilisant

des outils mathématiques issus d’études dendrochronologiques.
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Figure 6 : Coupe suivant I'axe de croissance maximale d'un spécimen d'Arctica islandica
collecté a SPM en 2016 (ce travail). La ligne jaune indique la trajectoire sur laquelle les lignes
de croissance ont été placées (points rouges). Les segments verts correspondent a quelques

exemples d’incréments de croissance mesurés associés a une année.

Il est admis que pendant les périodes de I'lannée ou les conditions environnementales sont en
adéquation avec les besoins physiologiques de I'espéce étudiée, le taux de croissance de celle-
ci est plus important qu’en période de stress métabolique (Schone, 2008). Ainsi dés lors que
les exigences physiologiques d’une espéce sont connues et que I'on peut associer une date
précise a un incrément de croissance (date de récolte d’un individu vivant). Ces variations de
croissance peuvent nous renseigner sur les conditions environnementales passées.
Cependant, la croissance des bivalves ne dépend pas seulement des conditions
environnementales mais aussi de I'ontogénie (Schone, 2008). En effet, leur taux de croissance
diminue de maniere exponentielle tout au long de leur vie en suivant une trajectoire propre a
chaque espece (e.g., Peharda et al., 2012) et a chaque individu (e.g., Witbaard et al., 1997).
Cette décroissance peut étre soustraite aux autres informations en comparant les mesures
brutes d’incréments a des valeurs théoriques issues de différents modeles mathématiques.
Ces modeles peuvent avoir des fondements biologiques comme les équations de von
Bertalanffy (von Bertalanffy, 1938) ou étre purement théoriques comme des splines cubiques
(Schone et al., 2003). Une fois cette tendance retirée, les taux de croissance ainsi obtenus sont
a méme de fournir des informations sur des phénomeénes environnementaux passés qui ont
eu lieu ces dernieres décennies (Ramsay et al., 2000; Strom et al., 2005; Brocas et al., 2013),
siecles (Wanamaker et al., 2008 ; Reynolds et al., 2013 ; Bonitz et al., 2018) ou millénaires
lorsque des chronologies de croissances d’individus fossiles chevauchent celles de coquilles

contemporaines (Butler et al., 2013; Holland et al., 2014).
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Les lectures de croissance peuvent également servir de cadres temporels lors de la réalisation
d’analyses géochimiques de la coquille. En effet, aprés une phase de calibration, la
composition isotopique et élémentaire des coquilles va pouvoir nous renseigner sur différents
parametres environnementaux passés tels que : la température et la salinité (e.g. Carré et al.,
2005 ; Wanamaker et al., 2008 ; Jolivet et al., 2015,Reynolds et al., 2017), la production
primaire (e.g. Thébault et al., 2009 ; Barats et al., 2009 ; Thébault & Chauvaud, 2013) et
différents types de pollutions (e.g. Carriker et al., 1980, Vander Putten et al., 2000 ; Gillikin et
al., 2005 ; Dunca et al., 2009 ; Holland et al., 2014). Concernant la température, plusieurs
études ont essayé d’utiliser la composition en éléments traces des coquilles (Sr/Ca, Mg/Ca)
pour reconstruire des variations passées de ce parameétre (e.g. Hart & Blusztajn, 1998; Gillikin
et al., 2005; Schone, 2008). Or, les variations des ratios Sr/Ca et Mg/Ca dans la coquille
dépendent aussi de I'espéce étudiée (Freitas et al., 2008), de I'organisation cristallographique
de la coquille (Surge & Walker, 2006; Schone et al., 2013) et donc du taux de croissance
(Lorrain et al., 2005) et de I'ontogénie (Freitas et al., 2005). La température peut également
étre reconstruite grace a la composition en 680 de la coquille (e.g Dorman & Gill, 1959; Arthur
et al., 1983; Steuber, 1996) qui est relativement proche de celle du milieu dans lequel celle-ci
a été minéralisée (Mook & Vogel, 1968; Grossman & Ku, 1986; Lécuyer et al., 2012). Ainsi,
contrairement aux ratios élément/calcium, la composition en isotopes de I'oxygéne de la
coquille n"est pratiquement pas influencée par la physiologie de I'animal (e.g., Goodwin et al.,
2001; Surge et al., 2001; Schone et al., 2004). Cependant, estimer des paléotempératures a
partir de valeurs isotopiques de I'oxygene d’une coquille peut également étre complexe car
celles-ci nous renseignent simultanément sur, la signature isotopique de la masse d’eau, la
température et la salinité. Par conséquent, il est possible d’estimer correctement les
températures passées que si le 6§80 du milieu est connu et la salinité constante ou elle aussi

connue, ce qui est rarement le cas.

Dans le cadre de cette thése, nous avons cherché a croiser des informations
sclérochronologiques issues d’une algue calcaire encro(itante et de plusieurs espéces de
bivalves toutes présentes a SPM et ayant différentes spécificités écologiques. Le choix des
especes, outre I'homogénéité de lieu, était conditionné par la double contrainte d’'une
reconstruction paléoenvironnmentale sur des fréquences variables et d'une nécessité de

validation croisée des résultats obtenus.
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Les différentes espéces étudiées

Arctica islandica

Le quahog nordique (Arctica islandica) dont la hauteur coquilliére peut étre supérieure a
10 cm est I'un des plus grands bivalves de I’Atlantique Nord (Fig. 7). C’est également I'espéce
animale non coloniale présentant la plus longue période de croissance connue a ce jour, avec
un individu islandais dont I'age a été estimé a 507 ans (Butler et al., 2013). On retrouve ces
animaux fouisseurs dans des sédiments meubles plus ou moins grossiers (Lutz et al., 1981) de
lazone intertidale (Lutz et al., 1981) jusqu’a des profondeurs supérieures a 500m (Nicol, 1951).
C’est une espece poikilotherme dont le spectre de tolérance thermique est compris entre 1 et
16°C. Cependant, des individus matures sexuellement peuvent tolérer des températures
supérieures a 20°C (Loosanoff, 1953) ce qui n’est pas le cas des larves dont le développement
est optimal entre 13 et 15°C (Lutz et al., 1982). Dans ces conditions le développement larvaire
ne dure que 32 jours tandis qu’entre 8.5 et 10°C celui-ci dure 55 jours (Lutz et al., 1981). A.
islandica est également une espéce euryhaline et supporte des salinités comprises entre 22 et
35 PSU (Winter, 1969). Toutes ces spécificités expliquent la large distribution biogéographique
d’A. islandica sur les bords Est et Ouest de I’Atlantique Nord. On trouve donc cette espéce sur
la facade Est des cotes américaines de la Caroline du Nord (USA) aux cOtes Sud de Terre-Neuve
(Canada), ainsi que sur les cotes Européennes de la Norveége jusqu’au Golfe de Gascogne en

incluant, les iles Britanniques, Féroé, Shetland, I'lslande et le Svalbard (Dahlgren et al., 2000).
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Figure 7 : Photo in situ d’A. islandica a Saint-Pierre et Miquelon (Source : E. Amice/CNRS).

Clathromorphum compactum

L'algue rouge encroltante (Clathromorphum compactum) a une structure filamenteuse
classique commune a la plupart des rhodophycées. Ses filaments cellulaires, comme ceux des
différentes especes du genre Clathromorphum, fusionnent entre eux au sein d’une matrice de
calcite magnésienne (Adey et al., 2013). Ces algues calcaires se développent sur les fonds
rocheux arctiques et subarctiques (Fig. 8), de I’Atlantique et du Pacifique, entre 0 et 40 m de
profondeur (Adey et al., 2013). La répartition géographique de cette espéce s’étend alors du
Nord-Est de I'lle d’"Hokkaido (Japon) jusqu’au milieu du Golf du Maine (USA) (Adey et al., 2008).
La croissance annuelle de cette algue est constante au cours du temps, relativement lente et
majoritairement dépendante de la température et de la lumiére (Adey et al., 2013). Celle-ci
est comprise entre 300 et 400 um d’épaisseur par an autour des fles Aléoutiennes mais peut
étre inférieure a 100 um en Arctique (Adey et al., 2013). Pour se reproduire cette algue forme
des structures reproductrices non calcifiées qui sont appelées conceptacles. Celles-ci peuvent
étre dispersées ou réparties de maniére dense sur la surface du tissu périthallial. Ces
structures reproductrices commencent leur développement au début de Il'automne

indépendamment de la latitude ol elles se trouvent (Adey et al., 2013). Elles se développent
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vers le haut et restent enfoui dans ce tissu contenant du carbonate jusqu'a leurs maturités

(Adey, 1965). Ces végétaux se reproduisent tout au long de leur vie et peuvent atteindre une

longévité supérieure a 600 ans (Halfar, et al., 2013).

gl Jo oy

Figure 8 : Photo illustrant le prélevement d’un spécimen de C. compactum a Saint-Pierre et

Miquelon (Source : E. Amice/CNRS).

Spisula solidissima

La mactre de I'Atlantique (Spisula solidissima) est le plus grand bivalve de I’Atlantique Nord-
Ouest (Fig. 9). Celui-ci peut atteindre la taille maximale de 226 mm et vivre jusqu’a 37 ans
(Ropes & Jearld, 1987). Son aire de distribution s’étend de la baie de Gaspé dans le golfe du
Saint-Laurent (Canada) au Cap Hatteras en Caroline du Nord (USA) (Bousfield, 1964). Ce
bivalve fouisseur affectionne particulierement les substrats meubles composés de sable
moyen homogene (Dames & Moore, 1993) mais peut aussi se développer dans des sédiments
fins (MacKenzie et al., 1985) ou limoneux (Meyer et al., 1981). L’habitat de la mactre s’étend
de la limite supérieure de l'infralittoral jusqu’a 128 m (Jones et al., 1983). Cependant, les plus
fortes concentrations sont observées dans des zones présentant un fort hydrodynamisme
entre 8 et 66 m de profondeur (Fay et al., 1983). Le spectre de tolérance thermique de cette

espece s’étend de 0 a 28°C (Spruck et al., 1995) a des salinités toujours supérieures a 28 PSU

16



(Cargnelli et al., 1999). La croissance de S. solidissima est plus rapide au printemps et au début
d’été pendant la phase d’augmentation des températures puis diminue de la fin de I'été a
I'automne (Jones et al., 1983). La mactre de I'Atlantique est également relativement sensible
a ’hypoxie. Dans le New Jersey des épisodes hypoxiques séveres (< 3 ppm) ont déja conduit a
des mortalités massives (Weinberg & Helser, 1996). L’age de maturité sexuelle de cette espéce
varie fortement en fonction de la zone géographique. Dans le New-Jersey (USA) certains
auteurs affirment que S. solidissima est mature a partir de 3 mois, soit une taille de 5mm

(Chintala & Grassle, 1995). En revanche, autours de I'lle du Prince Edouard (Canada) la

reproduction intervient seulement a partir de 4 ans et a une taille comprise entre 80 et 95 mm

(Sephton & Bryan, 1990).

Figure 9 : Photo de S. solidissima a Martinique Beach (Source : M. Kira, P. Olivia, V. Ryan)

Placopecten magellanicus

Le pétoncle géant (Placopecten magellanicus) (Fig. 10) est un mollusque bivalve dont la taille

maximale peut atteindre 211 mm et dont la longévité peut étre supérieure a 20 ans (Packer
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et al., 1999). Son aire de distribution s’étend de la cote Nord du golfe du Saint-Laurent
(Canada) au Cap Hatteras en Caroline du Nord (USA) (Packer et al., 1999). Ce bivalve épigé est
capable de se développer sur différents types de substrats meubles ou durs, méme si les fonds
composés de graviers et de galets semblent les plus adaptés (Thouzeau et al., 1991). On trouve
le pétoncle géant a des profondeurs comprises entre 2 et 384 m (Naidu & Anderson, 1984 ;
Merrill, 1959), méme si la majorité des populations exploitées se trouvent a des profondeurs
comprises entre 18 et 110m (Packer et al., 1999). Les pétoncles peuvent étre confrontés a des
températures comprises entre -2 et 20°C, la croissance de cette espéce est possible entre 8 et
18°C avec un optimum autour de 13.5°C (MPO, 2011). La gamme de salinité supportée par
cette espéce varie de 16.5 a 35 PSU (Packer et al., 1999). Le cycle de vie de P. magellanicus est
relativement complexe et comporte d’'importantes spécificités associées a chacun de ces
stades. Ces animaux sont gonochoriques et matures sexuellement a partir de I’dge de 3 ans (>
60 mm). La reproduction intervient alors a la fin de I’été entre la fin du mois d’ao(t et le début
du mois de septembre. Les deux stades larvaires (trochophore et véligére) du pétoncle géant
sont pélagiques et durent un peu plus d’un mois (Posgay, 1982). Cette durée n’est
gu’indicative et varie en fonction de la température du milieu dans lequel les larves se
développent. Les larves deviennent ensuite benthiques au stade pédivéligeére et sécretent un
byssus pour se fixer a un substrat dur (Culliney, 1974). A partir de leur deuxiéme année de
croissance (5-12 mm), les juvéniles se détachent et deviennent relativement mobiles jusqu’a
atteindre une taille de 80 mm (Caddy, 1968). Durant cette période les juvéniles peuvent nager
activement et se déplacer de 10 a 100 m par jour (Kenchington et al., 1991) et méme couvrir

des distances de 0,5 km (Parsons et al., 1992) a pres de 10 km par année (Melvin et al., 1985).

18



2 Erwan AMIGED cnis

Figure 10 : Photo in situ de P. magellanicus a Saint-Pierre et Miquelon (Source: E.
Amice/CNRS).

Objectifs et structure de la thése

En résumé, notre étude se déroule dans un écosystéme ou les connaissances scientifiques

sont contrastées voir paradoxales.

D’un point de vue global, nous savons que SPM se situe a la croisée des principales masses
d’eaux intervenant dans la circulation des eaux de surface de I’Atlantique Nord. En revanche,
comme le soulignent Wu et ses collaborateurs (2012), la circulation océanique autour de SPM
et du chenal Laurentien est mal connue, en raison de sa situation en bordure des principaux
modeles de circulation océanique de la région (Grands Bancs de Terre-Neuve, Plateau néo-
écossais et Golfe du Saint-Laurent). De plus, les mesures environnementales y sont
relativement contemporaines et ne remontent que trés rarement avant 1950. Méme si, Petrie
& Anderson (1983) supposent que les eaux de SPM sont probablement issues d'un mélange
d’eaux des courants du Labrador, du Gulf Stream et du Golfe du Saint-Laurent. L’identification
de celles-ci et la quantification de leurs influences sur I’lhydrodynamisme de SPM restent donc

des questions ouvertes. Cette méconnaissance de I’hydrodynamisme local induit également
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des incertitudes concernant les variabilités passé et futur du climat a I’échelle mondiale. Cela
s'illustre particulierement lorsque I'on compare les résultats de différents modéles couplés
océan/atmospheére (e.g. Danabasoglu et al., 2013). En effet, les difficultés associées a la
représentation des courants marins de I’Atlantique Nord-Ouest sont a l'origine de biais

récurrents dans les projections climatiques futures (Wang et al., 2014).

Localement, les températures de surface (0-20 m) montrent un cycle saisonnier d'une
amplitude d'une quinzaine de degrés caractéristique des latitudes moyennes (Miquelon se
situe a la latitude de Nantes). En revanche, les températures de fond (20 m - 80 m) sont
affectées par de trés fortes oscillations qui s'amplifient a mesure que les températures de
surface augmentent. Ces oscillations peuvent atteindre une dizaine de degrés et présentent
une période dominante diurne, qui correspond a celle de I'onde de marée 01 (25,8 h), tandis
qgue les variations de hauteur d'eau sont semi-diurnes, en bonne conformité avec les

constantes harmoniques de marée calculées par le SHOM.

Dans ce contexte, la mise en évidence de la variabilité environnementale passée a ces deux
échelles temporelles prend alors tout son sens. Pour cela, nous utiliserons des outils
sclérochronologiques en les appliquant a différentes espéces animale et végétale. Les choix
de celles-ci seront dictés par la résolution des informations environnementales passées que
nous désirons et les spécificités biologiques de celles-ci. Pour étudier des variations
environnementales sur de longues périodes temporelles nous utiliserons des coquilles du plus
vieil animal non colonial connu a ce jour : Arctica islandica. Les structures calcifiées bio-
construites d’'une algue coloniale encroltante Clathromorphum compactum pouvant se
développer pendant plusieurs siecles seront également étudiées. Puis, pour accéder a des
informations environnementales passées a |’échelle sub-journaliére, nous étudierons des
animaux présentant une tres forte croissance coquilliere : Spisula solidissima et Placopecten

magellanicus.
Les résultats de ce travail seront alors présentés au sein de différents chapitres :

Le premier sera majoritairement méthodologique et concernera S. solidissima. Ainsi, apres
avoir identifié la périodicité de formation des stries de croissance de cette espéece grace a des
mesures de 880 dans la couche externe de sa coquille, les taux de croissance annuels de

différentes parties de ce bivalve (chondrophore, couche externe et ligament) seront calculés
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afin d’en comparer la dynamique de croissance. Pour finir, ces résultats seront mis en
perspective avec ceux d’autres populations de S. solidissima au sein de son aire de répartition

géographique afin de placer celle de SPM dans un contexte spatio-temporel.

Le second s’intéressera a |'application de ces techniques sclérochronologiques a une espece
longévive, A. islandica, présente a SPM. Dans ce chapitre nous allons décrire les liens pouvant
exister entre la variabilité de croissance annuelle d’A. islandica a SPM depuis 1850 et plusieurs
variables environnementales mesurées a différentes échelles : globales, régionales et locales.
Ces résultats nous permettront alors de mieux comprendre I’hydrodynamisme passé de cet
archipel et d’évaluer la pertinence de ce site pour étudier des variations hydroclimatiques et

écosystémiques sur de longues périodes et a I’échelle globale.

Le troisieme chapitre visera a étudier le potentiel sclérochronologique d’une algue calcaire
encro(tante a Saint-Pierre et Miquelon. Ce travail comportera plusieurs volets. Le premier
sera méthodologique et visera a développer une méthode permettant d’effectuer des lectures
directes de croissance sur cet organisme. Pour valider cette méthode et engager une réflexion
sur la variabilité intra-individuelle de la répartition des éléments traces au sein de ce végétal,
un travail microchimique sera également réalisé. Ces résultats sclérochronologique obtenus
sur des organismes longévifs d’un autre niveau trophique qu’A. islandica seront enfin mis en

perspectives avec les variations environnementales passées.

Le dernier chapitre aura pour but d’utiliser la variabilité haute fréquence des températures de
fond autour de SPM pour identifier I'aptitude de P. magellanicus a enregistrer des
informations environnementales sub-journaliéres dans sa coquille. Pour cela nous avons
développé une technique d’ablation laser femto seconde couplée a un spectrométre de masse
a plasma induit (LA-ICPMS) pour analyser les éléments traces contenus dans la matrice

coquilliere de P. magellanicus tous les 10 um.

Ce manuscrit s’achévera sur une derniére partie ayant pour but de synthétiser les principaux
résultats de ce travail et d’engager une réflexion autour des perspectives ouvertes par celui—

ci.
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Chapitre 1



Ligcament, hinge, and shell cross-sections of the Atlantic

surfclam (Spisula solidissima): Promising marine

environmental archives in NE North America

Contexte et résumé de I'étude

Ce premier chapitre présente une étude sclérochronologique portant sur Spisula solidissima.
Ce travail a été pour moi I'occasion de m’approprier et de mettre en place des méthodes
sclérochronologiques qui constitueront la base des chapitres suivants. Cette partie est donc
majoritairement méthodologique et constitue une étape essentielle au sein de mon projet

doctoral.

Cette premiere étude concerne la Mactre de I’Atlantique (S. solidissima), une espéce d’intérét
commercial des eaux nord-américaines particulierement sensible aux changements
climatiques. En effet, de récentes études ont déja démontré des modifications de son aire de
répartition (plusieurs centaines de kilometres) et de sa dynamique de croissance, en réponse
a l'augmentation des températures de fond, de I'eutrophisation des zones cétieres et de
I'activité de péche. Un des moyens de reconstruire la dynamique de ces changements passés,
au sein des individus de cette espéce, passe par la réalisation d’études sclérochronologiques
de leurs coquilles. Ces études peuvent concerner leurs compositions élémentaire et
isotopique mais nécessitent au préalable d’en étudier la croissance. La croissance des
organismes représente une variable qui intégre de multiples facteurs physico-chimiques et
biologiques. Elle constitue donc une variable intégrative idéale pour suivre I'impact des
changements environnementaux, des derniéres décennies, sur différentes populations de S.
solidissama le long d’un gradient géographique. Il convient de noter que lI'analyse de la
croissance de cette espece est complexe car, (i) la présence de marques surnuméraires, (ii)
I’érosion de la couche externe vers la charniére et (iii) les contraintes techniques liées a la
préparation des coquilles, en perturbent la détermination. La présente étude propose une

méthode alternative pour décrire la croissance annuelle de S. solidissima.

Pour ce faire, nous avons analysé 27 coquilles de S. solidissima prélevées a Saint-Pierre et
Miquelon (SPM). Pour valider la périodicité annuelle des stries de croissance de cette espece

a SPM, nous avons analysé la composition isotopique (680snen) de la couche externe de deux
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coquilles. Les valeurs maximales de §0ghen étant concomitantes aux stries de croissances
observées dans chacun des spécimens analysés, nous pouvons alors affirmer la périodicité
annuelle de ces stries et leur occurrence pendant I’hiver a SPM. La taille des incréments de
croissance visibles dans la couche externe des valves, ceux du chondrophore et enfin ceux du
resilium, de tous les individus, ont ensuite été mesurés et leurs indices de croissance
standardisés (SGI) ont été comparés. De fortes corrélations positives et significatives ont alors
été trouvées entre ces trois chronologies de SGI (p < 0,001; 0,55 <7 < 0,68). Cela confirme que
les lignes de croissance observées dans le ligament fournissent une nouvelle méthode pour
déterminer I'age et le taux de croissance de S. solidissima. Les croissances mesurées lors de
cette étude ont également été comparés a celles d’autres populations, dans le cadre d’'une
approche biogéographique replacant les performances de croissance de S. solidissima a Saint-
Pierre et Miquelon, d’abord dans un contexte régional puis dans un contexte de changement

global.
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Abstract

The Atlantic surfclam (Spisula solidissima) is a commercially important species in North
American waters, undergoing biological and ecological shifts. These are attributed, in part, to
environmental modifications in its habitat and driven by climate change. Investigation of shell
growth patterns, trace elements, and isotopic compositions require an examination of growth
lines and increments preserved in biogenic carbonates. However, growth pattern analysis of
S. solidissima is challenging due to multiple disturbance lines caused by environmental stress,
erosion in umbonal shell regions, and constraints related to sample size and preparation
techniques. The present study proposes an alternative method for describing chronology.
First, we analyzed growth patterns using growth lines within the shell and hinge. To validate
the assumption of annual periodicity of growth line formation, we analyzed the oxygen
isotope composition of the outer shell layer of two specimens (46°54'20"N; 56°18'58"W).
Maximum 880shen values occurred at the exact same location as internal growth lines in both
specimens, confirming that they are formed annually and that growth ceases during winter.
Next, we used growth increment width data to build a standardized growth index (SGI) time-
series (25-year chronology) for each of the three parts of the shell. Highly significant
correlations were found between the three SGI chronologies (p < 0.001; 0.55 < 7< 0.68) of all
specimens. Thus, ligament growth lines provide a new method of determining ontogenetic
age and growth rate in S. solidissima. In a biogeographic approach, the shell growth
performance of S. solidissima in Saint-Pierre and Miquelon was compared to those in other
populations along its distribution range in order to place this population in a temporal and

regional context.

Keywords:
Spisula solidissima, mollusk ligament, growth comparisons, sclerochronology, Saint-Pierre and

Miquelon.

Poitevin P, Thébault J, Schone BR, Jolivet A, Lazure P, Chauvaud L (2018) Ligament, hinge, and
shell cross-sections of the Atlantic surfclam (Spisula solidissima): Promising marine

environmental archives in NE North America. Plos One, 13(6), €0199212.
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Introduction

The Atlantic surfclam (Spisula solidissima) is the largest bivalve in the western North Atlantic,
reaching a maximum length of 226 mm (commercial minimum size: 120 mm in USA and 90
mm in Canada) and longevity of 37 years in the Middle Atlantic Bight population [1]. S.
solidissima is a commercially important species in Canada and the US Exclusive Economic Zone
(EEZ). The US fishery represents nearly 75% of Atlantic surfclam global landings between 1965
and 2011. In 2011, approximately 20 000 tons of Atlantic surfclam meats were landed, 93% of
which came from the US EEZ, corresponding to nominal revenues of $29 million, making this

fishery one of the most valuable single species fisheries in the US [2].

S. solidissima is a good example of a commercially important species undergoing biological
and ecological changes that have been attributed to increased bottom water temperature,
fishery activity, or a combination of both [3-4-5-6-7-8]. These changes are measured within
the accretionary hard parts of the clam [9-10-11]. Shell growth, a variable that integrates
multiple physical and biological factors, represents an integrative approach to monitor the
impact of environmental changes in S. solidissima populations along a geographic gradient

during the last few decades [7-12-13-14].

Previous studies have reported that S. solidissima is an aragonitic bivalve [15] that forms one
growth line per year during fall [9]. Based on this observation, different methods have been
used to measure growth rates in Atlantic surfclam shells, including the size distribution of
single cohorts [16], analysis of growth increments following mark-and-recapture experiments
using different labeling techniques [17], external shell growth line measurements [18],
internal growth line analysis in shell cross-sections [1], and elemental and stable oxygen
isotope analyses [19-20-21]. However, disturbance rings caused by storms, thermal stress,
predators, diseases, spawning, gonad development, and dredging are often indistinguishable
from (periodic) annual growth lines, leading to unreliable results [9-22]. Further limitations
occur in older specimens, in which it is sometimes a bit more difficult to resolve the most
recently formed growth lines and the umbonal region may be eroded. In addition, the cutting,
polishing, and examination procedures are considered to be time-consuming [19]. In order to
resolve some of these problems, [19] proposed another method for determining the age and

growth rate using internal growth lines preserved in the chondrophore, a structure that is
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particularly well developed in members of the Mactridae family. This method, which was
improved by Ropes [23-24], is still used every 2-3 years on surfclams sampled in the framework
of the NEFSC clam surveys [2]. Although this method has solved the problems related to outer
shell layer degradation and time required, the problems related to disturbance lines persist

[24].

The present study analyzed growth lines present in the outer layer of the shell and the
chondrophore and compared them to those readily observed in the internal ligament
(resilium) of Atlantic surfclam shells. A strong relationship has been identified between growth
patterns in the shell and ligament in several bivalve species, including Placopecten
magellanicus, Pedum spondyloideum, Radiolites angeoides, and Crassostrea gigas [25-26-27-
28-29]. S. solidissima has two physically separated ligaments: a small external uncalcified
ligament (tensilium) and a larger internal partially calcified ligament (resilium) attached to the
chondrophore [30]. In the rest of this article the hinge ligament refers to the elastic part
composed of oriented aragonite crystals in a protein matrix that connects the shell valves
dorsally (resilium). Our study focused on S. solidissima from Saint-Pierre and Miquelon (SPM),
one of the northernmost populations along the eastern coast of North America. Despite the
relevance of investigating the growth dynamics of a given species close to the limits of its
ecological distribution, to the best of our knowledge, no investigation has yet been conducted
on S. solidissima in SPM. Moreover, the SPM archipelago is free of any commercial and
recreational surfclam exploitation. Thus, the objectives of this study were to gain insights into
the seasonal dynamics of S. solidissima shell growth cessation in SPM using oxygen isotope
thermometry in the outer shell layer, compare the growth lines present in the outer layer of
the shell, the chondrophore, and the resilium (Fig 1), and give SPM population growth results

a temporal and regional perspective.
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Materials & Methods

Sampling

Twenty-seven S. solidissima specimens (shell length ranging from 130 to 171 mm) were
analyzed in the present study. They were collected alive at a depth of 0 - 5 m by scuba diving
along the southeastern shore of Miquelon-Langlade sandy isthmus (46°54'20"N; 56°18'58"W)
in November 2015 (site A on Fig 2). The habitat at the sampling station consisted of compacted
and stable fine sand. Soft tissues, except the hinge ligament, were removed from the live-
collected shells immediately after collection. All specimens were carefully cleaned with

freshwater to remove adherent sediment and biological tissues.
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Environmental monitoring

Two multi-parameter probes measuring temperature and pressure every 15 minutes were
deployed at a depth of 5 m on two ropes moored at a water depth of 30 m and 60 m,
respectively, at Miquelon Bay outlet (sites B and C on Fig 2, respectively). A daily average
temperature was calculated for the periods 12/07/2010 (day/month/year)-29/11/2010 and
15/06/2011-03/11/2011. Vertical profiles of salinity from a CTD cast run at site D (Fig 2) were
performed at water depth of 0-40 m on 04/08/2010, 15/09/2010, 04/10/2010, and
16/11/2010. Measurements were taken at 10 s intervals. We assessed the mean salinity at

this time of the year between 0 and 5 m.

Sample preparation and image analysis

After removal of the ligament, the right valves were embedded in a thin layer of metal epoxy
resin (Araldite Metal, Huntsman Advanced Materials) along the axis of maximal growth, from
the umbo to the ventral margin. These reinforced parts of the shells were cut using a robust

tile saw. Thick cross-sections were then embedded in a polyester mounting resin (SODY 33,
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ESCIL) to prevent cracking during sectioning. A thin cross-section (2 mm thickness) was cut
along the axis of maximum growth using a low-speed precision saw (Struers, Secotom 10;
rotation speed 500 rpm; feed rate 200 um s™1) equipped with a 600-pm-thick diamond-coated
blade continuously cooled by deionized water. Thin sections were carefully ground on a
rotating polishing table (Struers, TegraPol-35) with a sequence of 800, 1200, 2500, and 4000
grit wet-table carborundum paper, followed by polishing with 3-um diamond liquid (Struers)
to remove any saw marks. Cross-sections were ultrasonically cleaned with deionized water

between each grinding or polishing step to remove residual abrasive material.

To study the ligament growth lines, the right half of dry hinge ligaments were embedded in a
polyester mounting resin (SODY 33, ESCIL). A 2-mm cross-section was cut along the axis of
maximum growth using a low-speed precision saw (Struers-lsotom 50; rotation speed 500
rpm; feed rate 100 um s!) equipped with a 400-um-thick diamond-coated blade continuously

cooled by deionized water. No additional treatment was performed on these sections.

Shell and ligament sections were imaged under reflected light (Zeiss, KL 2500 LCD) using an
AxioCam MRc5 installed on a Zeiss Lumar.V12 stereomicroscope equipped with a motorized
stage (Fig 1). The outer shell layer sections were photographed under 10x magnification,
chondrophores and ligaments under 25x magnification. Photomosaics were constructed using
AxioVision 4.9.1 software (Zeiss). The width of each growth increment was measured digitally

using the image processing and analysis software Image J (NIH Image).

Isotopic validation of annual banding

Seawater oxygen isotope composition is controlled by the balance between evaporation and
precipitation. Due to their offshore island status, SPM is not subjected to major riverine inputs
and associated variations in salinity. Moreover, the calcium carbonate phase of most bivalve
mollusks is in oxygen isotope equilibrium with the ambient seawater and not affected by the
physiology of the animal [31]. Given that annual variations in salinity are very limited and
seawater temperature has a broad annual range at SPM, 6§80 variations in S. solidissima shells
are expected to reflect the annual seawater temperature cycle. Thus, shell oxygen isotope-
derived water temperature estimates were used to reconstruct the growth dynamics of S.

solidissima.
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Two S. solidissima specimens, S-SPM4-06112015-2 and S-SPM4-06112015-16 (hereafter
referred to as shell #2 and #16, respectively), with a maximum shell length of 130 mm and 140
mm, respectively, were analyzed between their third and fourth year of growth in calendar
years 2010 and 2011. These two specimens were selected because they were the youngest in
our shell collection, with the exact same age. Shell aragonite samples were collected from
thick cross-sections using an automated high-resolution micro-sampling device (MicroMill,
New Wave Research) equipped with a 300-um conical drill bit (model H71.104.003, Gebr.
Brasseler GmbH & Co. KG). Between 32 and 47 samples were drilled from each annual growth
increment with an average distance between successive samples of 500 um. A total of 165
discrete aragonite samples weighing 59-100 ug were collected. All samples were analyzed on
a Thermo Finnigan MAT 253 continuous flow—isotope ratio mass spectrometer coupled to a
GasBench Il at the Institute of Geosciences of the University of Mainz (Germany). Stable
oxygen isotope ratios were reported relative to the Vienna Pee-Dee Belemnite (VPDB)
standard based on a NBS-19 calibrated IVA Carrara marble (680 = —1.91%o). The internal
precision, based on eight injections per sample, was 0.04%o. The long-term accuracy (external
precision) of the mass spectrometer based on 421 NBS-19 measurements over 1.5 years was
better than 0.04%o. For reasons described by Fullenbach et al. [32], the shell §'80 values were
not corrected for the different acid fractionation factors of the samples (aragonite) and

standards (calcite).

In order to relate 60 to past temperatures, we used a fractionation equation written by
Grossman and Ku [33] and calibrated for biogenic aragonite, to which we applied the small

modification required for §*8Oseawater described by Sharp [34]:

T(OC) =20.6 —4.34 X (Slsoaragonite - (81805eawater - 0-27))

The temperature range covered by this equation (2.6-22.0°C) is consistent with the seawater
temperature measured at SPM during the main growing season for S. solidissima. This paleo-
temperature equation was also used by Ivany et al. [21] in the last study addressing S.
solidissima 6*0shen composition. As §80seawater has not yet been measured at the sampling

site, we used an average and constant 8'80seawater Value of -1.66%0 VSMOW calculated using
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an equation determined by LeGrande and Schmidt [35] for the North Atlantic and an annual

average salinity of 31.49 £ 0.03 measured at a water depth of 0-5 m during the growing season.

We calculated error propagation in our estimation of seawater temperature (reconstructed
from 6%0shen variations), considering (1) uncertainty (10) of the mass spec measurements, (2)
1o of the slope of the 8'®0scawater/S equation, (3) 1o of the intercept of the §®0seawater /S
equation, and (4) 1o of the salinity variations in the area (cf. fig 4). The resulting uncertainty

is+0.75 °C.

Sclerochronological analysis

The main objective of the sclerochronological analysis was to compare the growth rates of the
three anatomical parts. Similar to other bivalves, the growth rate of S. solidissima varies from
year to year and exponentially decreases throughout ontogeny. This ontogenetic trend can be
mathematically estimated by a growth equation. In the present study, the generalized von
Bertalanffy growth function (gVBGF) was chosen because of its biological meaning [36]. The
growth model was fitted to size-at-age data for each anatomical part of the 27 individuals

using the following equation:

L) = L(p)eo * (1 — e~Kt)°

Where L(p):is the predicted shell length (in mm) at time t (in years), L(p)- is the length reached
after an infinite time of growth (in mm), K is the Brody growth constant defining the "speed"
of growth (per year), to is the theoretical age at which the size would be zero (in years), and D
determines the shape of the curve (more or less sigmoid). In order to remove this ontogenetic
trend, growth indices (Gls) were calculated for each year and each anatomical part of each
individual by dividing the measured increment width by the predicted increment width [31]

as follows:
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Leyy — Ly

Gl = L(P)t+1 — L(P):

Where Gl is the growth index at t (in years), Lt.1— Lt is the measured shell increment at t, and
L(p)t+1 — L(p):is the predicted shell increment length at the same time t. Individual time-series

of Gl were then standardized as follows [31]:

GI, —
sGl, =

Where u is the average of all Gl values and o the standard deviation. The standardized growth
index (SGI) is a dimensionless measure of how growth deviates from the predicted trend.
Positive values represent greater than expected growth, whereas negative values represent
less than expected growth. Finally, the mean SGI and standard error were calculated for each

year and each anatomical part to create three SGI chronologies.

Statistical analysis

The robustness of the three SGI chronologies was tested. A frequently used assessment of the
robustness of composite chronologies is the expressed population signal (EPS) [37], which is

expressed as:

n x Rbar
(Tl * Rbar + (1 - Rbar))

Where Rpqr is the average of all correlations between pairs of SGI chronologies and n is the

EPS =

number of specimens used to construct the stacked chronology. EPS > 0.85 indicates that the
variance of a single SGI chronology sufficiently expresses the common variance of all SGI

series.

To measure the ordinal association between two anatomical parts (chondrophore — external
layer; external layer — ligament; ligament — chondrophore), the Kendal rank coefficient
correlations of the SGI chronologies were calculated. All statistical analyses were performed

using R statistical analysis software [38].

Regional growth comparison

A specialized von Bertalanffy growth function (sVBGF) for S. solidissima at SPM was applied to

532 size-at-age data pairs of the external layer using the following equation:
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L(p)e = L(D)e * (1 — e~ K1)
As age versus size relationships are always given in the literature in terms of age at a given
shell length using sVBGF, we converted our curvilinear shell height data to shell length data
before applying the same growth model. This conversion was achieved using the average

curvilinear height:length ratio (0.92) of all 27 surfclams used in this study [19].

A direct comparison of growth patterns calculated in previous studies using the two
parameters L(p)-~and K may be mathematically feasible, but is not biologically consistent, as
K negatively correlates with L(p)~. Pauly [39] was the first to develop the concept of overall
growth performance (OGP) to make individual growth comparable. Pauly and Munro [40] later
introduced a closely related index of OGP (®') that is derived from the sVBGF as follows:
¢ =logK + 210g(0.1 * L(p) )

Where L(p)~is in mm and K given per year.

Finally, we compared the growth parameters and OGP index of the SPM population to those
of other populations along a latitudinal gradient from the Gulf of St. Lawrence in Canada
(Prince Edward Island [41] - Northumberland Straight [42] - Magdalen Islands [43-44] to the

Northeast coast of the USA (Southern New England, New Jersey, Delmarva [45-46]).
Results

Environmental monitoring

Seawater temperatures recorded in 2010 and 2011 revealed a strong seasonal pattern,
ranging from 0.95°C (28/03/2011) to 17.85°C (29/08/2010). We clearly saw two different
thermal profiles in 2010 and 2011 (Fig 3). Higher temperatures were observed in 2010,
especially during the temperature increase phase. Between mid-July (15/07) and early
September (04/09), we observed an average daily difference of 1.7°C between the two years.
This difference was less obvious during the second part of the year (05/09 until 04/11), with

the average daily temperature of 2010 being only 0.4°C warmer than during 2011.
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Figure 3: Seawater temperature variation at Miquelon Bay outlet. Measurements were
made at a depth of 5 m on ropes moored at 30 m (grey curves) and 60 m (black curves).
Values are presented as daily means during two periods from 10/07/2010 to 31/10/2010
and from 01/07/2011 to 31/10/2011.

Mean salinity at a depth of 0-5 m was calculated from 85 measurements recorded between
the beginning of August 2010 and the middle of November 2010 near the S. solidissima
collection site and found to be 31.49 + 0.03 (Fig 4).
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Oxygen isotope composition of shells

The oxygen isotope profiles obtained from the third and fourth year of growth (2010 and

2011) of shells #2 and #16 were characterized by distinct seasonal variations in §'®0chei.

Maximum 8'80shei values occurred at the exact same position in both specimens, i.e., at major

growth lines (Fig 5), confirming that they are formed annually and that shell growth ceases

during the winter. The 8§'80shen values fluctuated around a mean of = 0%o. The largest §'80chei

amplitudes of 3.35%o0 and 3.18%0 were observed in 2010. This amplitude decreased

considerably in 2011 to a low of 2.40%o and 2.30%o. (Fig 5).
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Figure 5: Comparison of §'80snen (black) and the reconstructed temperature (grey) for two
S. solidissima shells. Shells #2 and #16 were sampled from the end of the second year of life
toward the beginning of the fifth year. Vertical lines placed under the arrows indicate the

position of shell growth lines.

Seawater temperatures calculated from the §'80shen values were between 4.7°C and 20.5°C.
These temperatures agree with instrumentally recorded temperatures. Moreover, the
observed cyclicality is consistent with the position of the annual growth lines (Fig 5). In all
studied years for both specimens, annual growth lines were formed when the temperature
was very close to the seasonal minimum. However, there were some differences between the
two specimens. Despite similar shapes of the reconstructed temperature curves, in 2010, shell
#16 recorded higher temperatures (20.5°C) than shell #2 (18.5°C). This offset falls within the
uncertainty of temperature reconstruction and is therefore likely not significant. As sampling
spots for isotope analysis were evenly spaced, the number of §'80she measurements during
the phases of temperature increase and decrease provides a semi-quantitative estimate of
the seasonal shell growth rate. In three of four cycles, the growth rate was higher during the

summer than during the fall (Fig 5), with the only exception occurring in 2011 (shell #16).

Sclerochronological analysis

All subsequent results were calculated under the assumption of annual growth line formation,
as confirmed by 60 analysis. Growth analyses were performed on 27 individuals with
ontogenetic ages of 8 to 27 based on annual increment counts in the three anatomical parts:

the outer shell layer, the resilium, and the chondrophore.

The mean annual SGI values and standard errors are shown in Fig 6. Before 1998, the EPS

values of all anatomical parts remained below the critical threshold of 0.85. Therefore, the
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stacked SGI chronologies were robust only during the period 1998-2014 (sample depth > 16

shells).
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Figure 6: SGIs and EPS values. A) Mean annual SGI and associated standard errors calculated
from 27 live-collected S. solidissima during the period 1989-2014. B) Expressed population

signal (EPS) values associated with each anatomical part SGI series.
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Pairwise correlations calculated on SGI time-series were significant (p < 0.001) between the
external layer and chondrophore (t = 0.68), between the ligament and chondrophore (t =
0.65), and between the external layer and ligament (t = 0.55).The three SGI curves follow the
same zigzag pattern, with an alternation of high and low values approximately every second
year, which is very clear after the calendar year 2000 (Fig 6). The mean annual SGI varied
considerably over the 25-year period, ranging from a minimum of -1.37 in 2014 to a maximum
of 2.36 in 2013. The highest mean annual SGI variations were observed for the external shell
layer. Notably, inter-annual SGI variations increased after 2005 and were at a maximum

between 2013 and 2014 (Fig 6).

Regional growth comparisons

According to the specialized von Bertalanffy growth function applied to growth data from the
SPM population, L)~ was 163.5 mm, K0.18, and tp 0.77 (Table 1). Even if this growth function
fits this size-at-age dataset almost perfectly (R? = 0.96), important variations in growth rates
were observed between individuals. The growth dynamics of the SPM S. solidissima
population are particularly close to those of Northumberland Straight [42], making it closer to
Canadian populations. A distinct difference exists between US and Canadian surfclam

populations in terms of growth dynamics (Fig 7).
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The growth constant K is higher in the US than in Canada or at SPM except for GSL 1990 (Fig
8). Thus, American surfclams reach the asymptotic phase of shell growth faster than the
Canadian or SPM populations. Regarding the L, the only population that differs from the

others is from Magdalen Islands, with a L. value 2 or 3 cm lower than the others (Table 1).

The OGP index (¢’) was lower for the three Canadian populations (~1.65), slightly increased
at SPM, and reached a maximum value of 1.9 on the coast of southern New England. ¢’
decreased to approximately 1.7 close to the southern limit of the distribution area of S.

solidissima (Fig 8).
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Figure 8: L./100, K and Overall growth performance (¢’) calculated using the sVBGF

parameters of the last study from each geographic zone (details in Table 1).
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Table 1: Specialized von Bertalanffy growth parameters (L, K) and overall growth performance index (¢’) from various studies on S.

solidissima shell growth along the northeastern American coast, from the Gulf of St. Lawrence (GSL, Canada) to Delmarva (USA).

Site Year Lo K [ Method Reference

GSL (Magdalen Islands) 1986 133 0.2 1.55 Gendron 1988 [43]

GSL (Magdalen Islands) 2012-2013 145 0.21 1.64 Chondrophore and/or outer shell layer Brulotte 2016 [44]

GSL (N-Prince Edward Island) 1984 142.1 0.21 1.63 Chondrophore Sephton and Bryan 1990 [41]
GSL (Northumberland Straight) 1981 172.2 0.15 1.65 Shell growth ring measurement following Kerswill 1944 [18] Roberts 1981 [42]

GSL (Northumberland Straight) 1984 141 0.27 1.73 Chondrophore Sephton and Bryan 1990 [41]
Saint-Pierre and Miquelon 2015 163.5 0.18 1.69 Outer shell layer Present study

Southern New England 1980 166.5 0.3 1.93 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
Southern New England 1989-1992 1654 0.31 1.90 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
Southern New England 2007-2012 162 0.3 1.89 Chondrophore Chute et al. 2016 [46]

New Jersey 1980 170.8 0.25 1.87 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
New Jersey 1989-1992 163.7 0.22 1.76 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
New Jersey 2007-2012 1585 0.22 1.74 Chondrophore Chute et al. 2016 [46]
Delmarva 1980 171 0.26 1.87 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
Delmarva 1989-1992 164 0.18 1.68 Chondrophore Weinberg and Helser 1996 [45]
Delmarva 2007-2012 153 0.22 1.71 Chondrophore Chute et al. 2016 [46]
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Discussion

Isotopic validation of annual banding

The two isotopic profiles obtained from the third and fourth years of growth (2010-2011) of
two S. solidissima shells from SPM agreed well with each other. The correspondence between
the dark growth lines and 6*0shen maxima confirms the findings in previous studies [9-19]
reporting that S. solidissima forms annual shell growth increments during the warmest
months. Sea surface temperature measurements (top 5 m of the water column) showed that
2010 was a bit warmer than 2011, which was reflected by higher §'80sher amplitude in the
shells of both specimens. In the absence of §*80seawater data from the sampling site, we used a
constant 60seawater Value of -1.66%o. This value was calculated using the equation from
LeGrande and Schmidt [35] for the North Atlantic basin and an average salinity of 31.49, which
was measured at SPM in the upper 5 m of the water column between August and November
2010. Reconstructed seawater temperatures were 4.7°C to 20.5°C. According to these results,
there is an offset of a few degrees between measured and reconstructed temperature
maxima. This offset can be explained by a difference in the thermal profiles between the
localities at which the measurements were made, or by a difference in the §*¥0seawater value.
Combined with the instrumental measurements of seawater temperature, these results allow
us to determine the growing season of S. solidissima during its third and fourth years of growth
at SPM. Because the reconstructed temperature minimum occurred only once in the
chronologies (in shell #2: 4.7°C during winter 2009/2010) and >90% of shell growth occurred
when the seawater temperature was >8°C, we can assume that the main growing season
during the third and fourth year of life occurred between the end of June and the end of
October. For comparison, lvany et al. [21] showed that, during the third year of growth, S.
solidissima from New Jersey grew for 72.3% of the year, i.e., the growing season was almost

twice as long as at SPM (for a comparable annual growth of slightly over 20 mm in both cases).

Similar observations have been made for pectinid bivalves of various species living in
contrasting environments. For example, Heilmayer et al. [47] accumulated strong empirical
evidence that a lower metabolic rate, a measure of the energy consumed by vital functions,
including the maintenance and production of gametes, in colder environments reduces the

energy cost of maintenance. Thus, a larger fraction of metabolic energy can be allocated to
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growth-enhancing levels of growth performance and efficiency at lower temperatures.
Moreover, except for shell #16 in 2011, oxygen isotope analyses revealed that shell growth at
SPM occurs most rapidly during the first half of the year, between the beginning of July and
the end of August. This finding is consistent with those of Jones et al. [9] and Ivany et al. [21],
who also used stable oxygen isotopes and noted that growth of S. solidissima in New Jersey
occurs most rapidly in spring and early summer, slowly in late summer, and extremely slowly
or is non-existent in winter. The slowly decreasing 8'80shel values for the earliest part of each
increment could reflect the spring phytoplankton bloom when the increase in temperature is
still small. The slowing of shell growth observed during fall could be associated with a
metabolic strategy of S. solidissima; the energy assimilated by an organism during fall could
be preferentially allocated to energy reserves for winter rather than shell production. To
confirm this hypothesis, field studies are needed on phytoplankton dynamics and the
physiology of S. solidissima. The growth anomaly observed during the phase of temperature
increase in 2011 for shell #16 could be explained by an individual event, such as predation or
disease. This is consistent with the presence of a disturbance line within this annual increment.
Moreover, at the collection site we clearly observed the presence of many S. solidissima
predators [13], such as naticid snails (Euspira heros), sea stars (Asterias spp.), and crabs

(Cancer irroratus).

Sclerochronological analysis

Analysis of the oxygen isotope composition of the outer shell layer of S. solidissima was useful
to obtain insights into the seasonal timing of the growth line and increment formation. We
also noted the occasional presence of disturbance lines in the outer shell layer (e.g., in shell
#16 during summer 2011). The growth increment analysis in thin sections was also challenging
due to erosion of the umbonal shell regions and constraints related to sample size and
preparation techniques. This led us to investigate whether dark lines observed on the
chondrophore and ligament cross-sections can provide an alternative record of the life-history
traits of S. solidissima. Growth lines were used to calculate mean annual SGI values for each
anatomical part studied. All pairwise correlations performed on these three SGI series were
significant, suggesting that growth lines form annually in the external layer, chondrophore,
and ligament of S. solidissima. Although the interest of using thin chondrophore sections for

age and growth rate studies was highlighted previously for this species [46], we noted here
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that this hard part also exhibits disturbance lines. Growth lines in the resilium seem to be less
ambiguous to read because of higher contrast (Fig 1). Moreover, identifying and counting
growth lines in the ligament is straightforward and allowed us to save time, as no additional
grinding or polishing was required. Another advantage of using ligament cross-sections is the
composition of this archive, i.e., aragonitic crystals embedded in an organic matrix, making it
less prone to breakage than other shell parts composed mainly of calcium carbonate. Although
micrometer-scale chemical studies of the hinge ligament have not yet been conducted, we

can assume that the composition of this archive could lead to the development of new proxies.

SGI time-series of all specimens and anatomical parts of S. solidissima with overlapping
lifespans exhibited a high degree of running similarity, i.e., relative changes in annual shell
growth were similar among different specimens and anatomical parts. The standardized
growth record of S. solidissima at SPM shows that growth was greater than expected during
the years 2008, 2010, 2012, and 2013, whereas growth was less than expected in 2000, 2005,
and 2014.

In the present study, we found that 2010 was warmer than 2011. This is especially true during
the first half of the growing season, which seems to be the most important period of growth
for S. solidissima at SPM and other localities [9-21]. This observation suggests that higher
temperatures during summer are favorable for the growth of S. solidissima at SPM, which is
expected for a species at the northern limit of its distribution area. However, during 2014,
which was not reported to have an unusually cold summer, the shell grew slower than
expected, suggesting that the annual shell growth of S. solidissima is governed by a
combination of different external drivers and not only by seawater temperature. Additional
environmental factors governing shell growth may include food quality and quantity [45-7],
temperature [49], salinity [49], and dissolved oxygen [45]. More detailed instrumental records
of such environmental factors would be useful for better understanding the drivers of changed

in shell growth at SPM.
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Regional growth comparisons

Growth is not uniform in the different settings in which S. solidissima is distributed. Such
differences were observed previously along the east coast of the US [46]. Our study compared
the shell growth of SPM populations with that of populations from the US and Canadian coasts
to identify potential differences. The SPM population has some similarities with Canadian
populations with regard to the parameters K and ¢’. Slower growth (K) observed in two from
three Canadian and SPM populations may be controlled, at least in part, by the environment.
The environmental conditions are actually less favorable for growth in the northern and
southern limits of the geographic range of S. solidissima, and previous studies have reported
slower shell growth in southern populations [46]. Other possible sources of regional growth
variation are genetic differences, as the only regional population with a distinctive genetic
makeup comes from the Gulf of St. Lawrence [50]. All Canadian populations, differs from the
others by low L. values. In terms of environmental conditions, SPM and the Canadian
populations do not differ much. A major difference between these two sites is the historic
surfclam fishery which occur in Canada, whereas the SPM archipelago is free of any S.
solidissima exploitation. The low L. values observed for the Canadian surfclams may be at
least partially induced by fishery activities because the largest specimens were preferentially

removed from the population [51].

Other interesting features are the ontogenetic age and maximum shell length of inshore SPM
surfclams used here. According to previous studies, S. solidissima tends to be smaller in size
and to have a shorter lifespan in inshore populations. These trends have been attributed to
high population density, differences in annual mean temperature, and more extreme
temperature and salinity regimes [19-52-49]. However, based on the ages and sizes observed
in this study, this does not seem to be the case at SPM, most likely due to its geographic
position at the northern limit of the geographical distribution area of this species. This
localization probably limits stresses related to high temperatures during summer. Moreover,
the offshore position of SPM and the absence of major freshwater influx limit stress related

to variations in salinity.
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Conclusions

This study demonstrates that surfclams from SPM have annual shell growth increments. In
addition, S. solidissima shell growth at that site mostly occurs over a 4-month period between
the end of June and the end of October. The three different methods used to investigate shell
growth suggest that growth lines appear to form on a periodic annual basis in the outer shell
layer, chondrophore, and ligament of S. solidissima. This suggests that ligament cross-sections
can provide an accurate estimate of age and growth, which is less ambiguous to read and
requires less preparation time than the chondrophore and outer shell layer. The SGI
chronologies vary greatly between years, and these variations have been more important
since 2005. However, these results are challenging to interpret because suitable data on the
environment and physiology of this species are lacking. Finally, from a regional perspective,
this population is interesting because of its geographic setting at the Gulf of Saint Lawrence

outlet and due to the absence of commercial and recreational fisheries.
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Chapitre 2



Growth response of Arctica islandica to North Atlantic

oceanographic conditions since 1850

Contexte et résumé de I'étude

Ce deuxiéme chapitre utilise une partie des techniques sclérochronologiques mises en place
lors du chapitre précédent, en les appliquant au bivalve présentant la plus longue période de
croissance connu a ce jour. Nous nous intéresserons au sein de ce chapitre aux liens pouvant
exister entre la variabilité de la croissance d’A. islandica a Saint-Pierre et Miquelon (SPM)
depuis 1850 et plusieurs variables environnementales mesurées a différentes échelles :
globales, régionales et locales afin de mieux comprendre I’hydrodynamisme passé de cet

archipel.

Pour ce faire, nous avons utilisé les coquilles de trente-deux individus d’A. islandica prélevés
vivants a SPM. La taille des incréments a été mesurée dans la couche externe des valves de
chacun des individus, puis la tendance ontogénique associée a été retirée grace a un modele
de croissance dynamique, que nous avons développé, basé sur I'’équation générale de von
Bertalanffy. La fiabilité statistique de cette chronologie de croissance, a ensuite été vérifiée a
I'aide des différents indicateurs présentés dans le chapitre précédent. Ce signal de croissance
populationnel a ensuite été comparé a des indices climatiques globaux tels que I’/AMO, la NAO
et l'indice SPG. Des corrélations significatives entre les variations de ces mesures de
croissances et celles de ces indices ont alors été identifiées. D’un point de vue spatial, de fortes
corrélations positives entre les variations de croissance d’A. islandica et les températures de
surface (0-100m) au sein du Gyre Sub-Polaire (SPG) ont également été mises en lumiere. Nous
avons alors cherché des explications, locales et régionales, pouvant lier les réponses
biologiques de ces organismes a SPM avec ces indices tres généraux. Des corrélations ont alors
été mises en évidence entre les informations enregistrées au sein des coquilles d’A. islandica
et : (i) la température et la salinité (Station 27) de la branche cétiere du courant du Labrador,
(ii) la couverture de glace de mer le long des cbétes Terre-Neuviennes, (iii) le transport vers
I’Ouest du courant du Labrador offshore au sud des Grands Bancs, (iv) la dynamique du Shelf
Slope Front au sud de I'archipel ainsi qu’avec (v) les mesures satellitaires de chlorophylle a a
SPM. Ces principaux résultats nous ont finalement permis d’identifier clairement des masses

d’eau qui influencent I’"hydrodynamisme de SPM. D’un point de vue écosystémique, nous
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disposons maintenant d’une description plus fine des conditions hydroclimatiques passées
associées aux variations de croissance d’A. islandica a SPM. Ce travail a également pointé du
doigt des difficultés liées a I'absence totale d’observations récurrentes de plusieurs

parametres physiques et biologiques dans les eaux cotieres de SPM.
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Abstract

The Northwest Atlantic is a key region with an essential role in global climate regulation,
redistributing heat and influencing the carbon cycle. However, little is known about its
variability before 1950, mainly because of the lack of long-term instrumental measurements.
The hard parts of long-lived marine biota hold the potential to extend instrumentally derived
observation by several decades or centuries and enhance our understanding of global climate
processes. Here we investigate the effects of local, regional, and large-scale climate variability
on the marine bivalve, Arctica islandica (Linnaeus 1767) from Saint-Pierre & Miquelon (SPM).
This archipelago lies at the boundary zone between the cold Labrador Current in the north
and the warm Gulf Stream waters to the south. This study presents the northernmost
statistically robust A. islandica growth chronology (1850-2015) from the Western North
Atlantic and its potential as an environmental proxy record for past climatic and hydrographic
variabilities at different time and geographical scales. The chronology correlates significantly
and positively with the Atlantic Multidecadal Oscillation (AMO; N=142, r=0.34, p<0.05) and
negatively with the North Atlantic Oscillation (NAO; N=66, r=-0.36, p<0.05), two global climatic
indices. The North Atlantic spatial pattern of correlation shows significant (p<0.05) and
positive correlations of 0—100-m temperatures from 1950 with A. islandica growth in SPM
encompassing the Sub-Polar Gyre area. These global-scale relationships are refined and the
mechanisms leading to them explained by comparing A. islandica growth chronology to
regional environmental datasets such as the Shelf Slope Front position, Tail of Grand Bank
Transport, and Station 27 temperature and salinity. These relationships between the A.
islandica shell growth record at SPM and environmental datasets covering different
geographical scales yield details about SPM hydrodynamics. Moreover, these findings confirm
the key role of this archipelago for studying large-scale hydrographic variability and ecosystem

dynamics facing global changes.

Keywords:

Arctica islandica, Paleoecology, North Atlantic, Sub Polar Gyre, Labrador Current, Growth

Chronology, Bivalve, Coastal.
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Introduction

Over the past few decades, the earth’s climate system has undergone deep and rapid changes.
The oceans and their interaction with the atmosphere have become a focal point of climate
studies because of the ocean’s role in ongoing global warming. The subpolar North Atlantic is
one of the most climate-relevant regions of the ocean for observing these interactions (Rhein
et al., 2011) because it is the starting point of the Atlantic Meridional Overtuning Circulation.
Southern Newfoundland’s coast and the Saint-Pierre & Miquelon (SPM) region lie at the
confluence of the main oceanographic currents ruling the North Atlantic Basin hydrodynamics
(the Gulf Stream and Labrador Current [LC]). However, despite its importance, the physical
flow dynamics of this region is poorly understood (e.g., Wu et al., 2012). This gap exists mainly
because of the lack of long-term environmental records in this area, where they are sparse

and spatiotemporally incomplete before the mid-20t" century (Halfar et al., 2011).

Proxy data allow us to generate such records retrospectively. In boreal and temperate regions,
most paleoenvironmental reconstructions are based on terrestrial proxies. However, such
data do not necessarily reflect marine environmental conditions. In the oceanic realm, analysis
of the carbonate hard structures of long-lived marine species could potentially extend
instrument-derived observations by several decades or centuries. As recent studies have
demonstrated (e.g., Butler et al., 2013; Bonitz et al., 2018; Schone et al., 2005a, Wanamaker
et al., 2012; Witbaard et al., 1997), shells of the bivalve mollusc Arctica islandica (Linnaeus,
1767) hold this potential. The main assets of this species are (i) its wide geographic repartition
across the North Atlantic in the upper 500 m (Nicol, 1951), and (ii) its extraordinary longevity,

with a maximum recorded age of 507 years (Butler et al., 2013).

Like other molluscs, this species contains distinct annual growth increments in its shell (Jones,
1980; Schone, 2013). The width of the growth increments is defined by annual growth lines
formed during certain periods of the year associated with reduced growth rates (Dunca et al.,
2009). With this periodic banding, each increment can be placed in a temporal context.
Moreover, if the date of a specific growth increment is known (the date of death, for instance),
it becomes possible to assign precise calendar dates to an entire shell record. Annual
increment size generally results from interactions between the environment and organism

physiology (Lutz & Rhoads, 1980, for a review). Although genetic factors can influence
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ontogenetic growth trends and other fitness-related traits (David et al., 1995), year-to-year
variability is mainly caused by external factors (Marchitto et al., 2000). These external factors
have often been related to environmental variables such as food availability (e.g., Ballesta-
Artero et al., 2017; Witbaard et al., 1997) or water temperature (e.g., Butler et al., 2010; Marali
& Schone, 2015). However, assigning growth patterns to any single environmental variable or
to a combin