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A la vie, à l’amour, 

à l’amour de la vie … 
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 RESUME 

 
Cette thèse fait suite aux nombreuses études menées en rade de Brest depuis 

plusieurs décennies par des biologistes, des biogéochimistes, des physiciens et des 
sédimentologues fournissant des séries de données à long terme, permettant d’appréhender 
l’évolution structurelle et fonctionnelle de cet écosystème. Dans le cadre général de la gestion 
des écosystèmes côtiers, l'approche développée dans cette étude consistant à associer un suivi 
des paramètres environnementaux avec celui des peuplements pélagiques et benthiques 
permet d'appréhender le fonctionnement global de l'écosystème étudié. Si la veille écologique 
entreprise depuis plus de 20 ans demandait à être poursuivie, c’est qu’un nouveau risque 
écologique (et économique) s’est affirmé lors des études préliminaires au Contrat de Baie : la 
prolifération d’un filtreur benthique exotique, compétiteur direct potentiel de la coquille 
Saint-Jacques : la crépidule, Crepidula fornicata (L.). 

Espèce originaire des côtes atlantiques d’Amérique du Nord, la crépidule a été 
introduite en Europe occidentale à la fin du 19ème siècle, atteignant la rade de Brest dans les 
années 1940-1950. Par l'ampleur de sa prolifération en de nombreux secteurs du littoral de la 
Manche et de l'Atlantique, par les problèmes socio-économiques qu'elle génère vis à vis des 
activités de conchyliculture et de pêche côtière, et par les modifications qu'elle engendre sur le 
milieu, la crépidule suscite de nombreuses questions d’ordre fondamental sur les facteurs de 
prolifération des espèces introduites en milieu marin et rassemble tous les ingrédients d'un 
réel problème d'environnement littoral. Les pouvoirs publics sont aujourd'hui sollicités pour 
soutenir des opérations de lutte contre l’envahisseur, sans que la pertinence de ces opérations 
ne soit nécessairement établie. La nécessité de mieux comprendre les caractéristiques 
biologiques et la dynamique de dispersion de cette espèce invasive prends alors, d’un point de 
vue socio-économique, un caractère d’urgence et constitue un préalable indispensable à tout 
projet de nettoyage des fonds. En rade de Brest, les populations de crépidule atteignent 
localement des biomasses considérables, susceptibles d’interférer avec les stocks d’espèces 
commerciales ou de gêner leur exploitation. En outre, l’action de la crépidule, récemment 
mise en évidence, dans les phénomènes de blooms toxiques et de modification sédimentaire a 
des répercussions directes et parfois contradictoires sur l'ensemble de l'écosystème. Les 
mécanismes de prolifération de la crépidule en rade de Brest étaient cependant encore 
inconnus, notamment pour ce qui concerne l’accélération récente (15-20 ans) du processus. 
L'approche multidisciplinaire de ce travail permet d'étudier les mécanismes d'adaptation et de 
régulation naturelle de la crépidule en rade face aux fluctuations naturelles de l'environnement 
(hydroclimat) et aux perturbations anthropiques, et d'identifier ses impacts sur le 
fonctionnement de l’écosystème. 



Après avoir exposé les grands traits physico-chimiques de la rade, le premier chapitre 
de cette thèse s'attache à décrire l'évolution temporelle d'une série de paramètres 
environnementaux en 1999 et 2000. La météorologie (température, irradiance, précipitations 
et vents) de la rade, puis l’hydrologie (apports des bassins versants, température, salinité, sels 
nutritifs, phytoplancton et matières en suspension) de trois sites représentatifs des masses 
d'eau de la rade sont présentées. Une étude sédimentologique (granulométrie, matières 
organiques et pigments chlorophylliens) permet ensuite de caractériser l'évolution de ce 
compartiment sur ces trois sites pendant cette période. La synthèse de données antérieures 
permet de comparer les paramètres environnementaux suivis en 1999-2000 avec leur 
évolution à long terme (sur 30 ans). Les tendances récentes observées sur la production 
primaire résultent en partie des apports croissants en nitrates par les rivières drainant les 
bassins versants mais semblent également indiquer un rôle de plus en plus important des 
suspensivores benthiques (avec une contribution majeure de la crépidule) dans le contrôle de 
la production primaire planctonique. Le rôle éventuel des filtreurs (par leur activité de 
filtration et de biodéposition) dans le rétro-contrôle de cette production primaire témoignerait 
d'un fort couplage pelagos-benthos dans l'écosystème rade de Brest. 

Après un rappel des connaissances biologiques sur la crépidule et de l'historique de 
son invasion, le deuxième chapitre s'intéresse à la dynamique de prolifération de l’espèce en 
rade de Brest. Dans une première partie, l'aire de répartition et le stock de crépidules sont 
estimés pour l'année 2000, par traitement géostatistique des données issues d'un 
échantillonnage systématique à la drague quantitative AQUAREVE, couvrant l'infralittoral de 
la rade. L'extension de la population entre 1995 et 2000 et la dynamique des structures 
démographiques sont appréhendées. Dans la partie suivante, la dynamique de population de 
C. fornicata est étudiée sur deux sites ateliers au travers de plusieurs suivis mensuels selon 
différentes méthodologies (collecteurs post-larvaires, suceuse à sédiment, drague). La 
variabilité du cycle reproducteur et du recrutement de plusieurs populations (chaînes libres / 
crépidules en phorésie sur des coquilles Saint-Jacques), les périodes et intensités des pontes 
des crépidules en phorésie ont été mises en évidence. Les structures démographiques et les 
variations annuelles des densités, les relations allométriques et les distributions de taille par 
stade sexuel, et l'amorce de courbes de croissances ont également pu être établies pour ces 
différentes populations. L'évolution des structures des chaînes est décrite pour les crépidules 
en phorésie. Enfin, la dernière partie traite de l'alimentation de ce mollusque. Le suivi de la 
variabilité de la teneur viscérale en pigments chlorophylliens et de la composition isotopique 
du pied pendant la période productive en 2000, couplé au suivi hydrologique, permet de 
préciser les sources trophiques potentielles et l'influence de divers paramètres 
environnementaux sur l'alimentation. 

Le troisième chapitre resitue la place de la crépidule au sein des peuplements 
benthiques de la rade, à trois échelles de taille des organismes : le recrutement post-larvaire, la 
macrofaune (> 1 mm) et la mégafaune (> 1 cm). Les fixations des stades post-larvaires 
(collecteurs) ont été suivis mensuellement sur un site en 1999 et 2000. La macrofaune a été 
étudiée sur les trois sites ateliers par échantillonnage du sédiment (suceuse), à une fréquence 
saisonnière pendant ces deux années. L'échantillonnage de la mégafaune sur l'ensemble de la 
rade en octobre 2000 permet la comparaison avec les données obtenues selon la même 
technique en 1995. L'étude de la dynamique de recrutement post-larvaire du peuplement 
néoinstallé permet de compléter l'étude expérimentale in situ réalisée sur le recrutement de C. 
fornicata dans le second chapitre et de discriminer les facteurs biotiques et abiotiques 
responsables des évolutions observées. Dans une deuxième partie, les structures taxo-
trophiques des peuplements des trois sites ateliers et leurs évolutions saisonnières sont 
caractérisées ; le rôle de la crépidule sur la structuration et la dynamique des communautés a 
pu être précisé et l'habitat "strate à crépidule" a été défini. La dernière partie présente les



interactions entre la crépidule et d’autres espèces de la mégafaune à l'échelle des différentes 
entités biosédimentaires de la rade. L'étude de la diversité spécifique réalisée et l'approche 
fonctionnelle utilisée soulignent la place importante de l’espèce invasive dans l'écosystème. 

Les conclusions générales permettent de croiser toutes ces informations afin de 
mieux comprendre les causes de la prolifération actuelle de la crépidule en rade, et ses 
impacts sur la structuration et le fonctionnement de l’écosystème. L'analyse des conditions 
favorables à la prolifération de la crépidule en rade permet de mieux appréhender les 
processus d'évolution de son aire de répartition et de son stock jusqu'en 2000. Leurs 
évolutions futures sont envisagées et des recommandations sont proposées pour tenter d'en 
limiter l'extension et de sauvegarder ou de reconquérir des zones favorables au semis des 
juvéniles de Pecten maximus afin de pérenniser la pêcherie de coquilles Saint-Jacques en rade 
de Brest. Cette étude a également permis une description des peuplements benthiques soumis 
à cette invasion et constitue un état de référence de la mégafaune de la rade en 2000. Les 
impacts de la crépidule sur l'écosystème (colonne d'eau, sédiment et biocénoses) ont été 
précisés et des perspectives d'études sont proposées dans le cadre de la gestion intégrée de cet 
écosystème. 

 

Mots clés : Espèce invasive proliférante, distribution, recrutement, faune associée, impacts sur 
le fonctionnement global. 
 

Sur l'ensemble du programme, 1250 échantillons hydrologiques, 300 profils de 
sonde, plus de 150 échantillons sédimentologiques et 300 échantillons biologiques ont été 
analysés. Parmi ces derniers, la campagne de cartographie correspond à près de 1000 m² 
dragués, soit 100 m3 de sédiments tamisés sur une maille de un centimètre et triés pour en 
extraire la faune (dont environ une tonne de crépidules). En terme de biodiversité, 150 taxons 
de post-larves, 270 de macrofaune (>1 mm) et plus de 180 de mégafaune (>1 cm) ont ainsi pu 
être inventoriés, soit, en terme d'abondance, 44 377 individus pour la macrofaune et 331 055 
pour la mégafaune. Au total, 282 237 crépidules ont été mesurées afin d'étudier la dynamique 
de population de cette espèce. 
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 INTRODUCTION GENERALE 

 

 

 

Dans le prolongement de la réserve Man and Biosphere de l’UNESCO en mer 

d’Iroise, la rade de Brest est un milieu complexe et fragile. Sa géomorphologie et son 

hydrologie lui confèrent une diversité sédimentaire et biologique caractéristiques qui en font 

sa richesse. Elle assure à la ville de Brest une grande partie de son économie (port, pêche, 

aquaculture, tourisme) mais en subit aussi les influences (activités navales, eaux usées, 

bassins agricoles ….). C’est la nécessité de préserver cet écosystème et ses ressources 

halieutiques, malgré la forte pression anthropique, qui a conduit à la signature du Contrat de 

Baie le 12 Février 1998, après 4 ans d’études préliminaires. 

 

 

 

Les nombreuses études menées en rade depuis plusieurs décennies par les 

biologistes, les biogéochimistes, les physiciens et les sédimentologues (e.g. Coum, 1979 ; 

Delmas, 1981 ; Quéguiner, 1982 ; Fichaut, 1984 ; Hafsaoui, 1984 ; Hily, 1984, 1989 ; 

Ragueneau, 1994 ; Jean, 1994 ; Daniel, 1995 ; Del Amo, 1996 ; Le Pape, 1996 ; Chauvaud, 

1998 ; Grall, 2002 ; Lorrain, 2002 …) fournissent des séries de données à long terme sur cet 

écosystème, permettant d’appréhender son évolution structurelle et fonctionnelle. Si la veille 

écologique entreprise depuis plus de 20 ans demande à être poursuivie, c’est qu’un nouveau 

risque écologique (et économique) s’est affirmé lors des études préliminaires au Contrat de 

Baie : la prolifération d’un filtreur benthique exotique, compétiteur direct potentiel de la 

coquille Saint-Jacques : la crépidule, Crepidula fornicata (L.). Cette espèce, originaire de la 

côte Est d'Amérique du Nord et introduite en rade de Brest à la fin des années 1940 – début 

des années 1950 (notamment lors de l’introduction de naissain d’huître américaine, 

Crassostrea virginica), serait en effet en phase de colonisation active des sédiments meubles 

de la rade (Chauvaud, 1998 ; Chauvaud et al., 2000, 2003a ; Thouzeau et al., 2000, 2003, 

soumis). 
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L’invasion d’écosystèmes marins ou estuariens par des invertébrés non-indigènes est 

un phénomène qui a été décrit dans la plupart des eaux du globe (e.g. Carlton, 1989 ; Carlton 

et Geller, 1993 ; Boudouresque, 1994 ; Chauvaud et al., 2003b). Ces installations d’espèces 

nouvelles sont souvent qualifiées d’anomalies écologiques perturbatrices. Si l’effet 

perturbateur sur les peuplements autochtones est indéniable dans plusieurs cas (e.g. Lambert 

et al., 1992 ; Morton, 1996), ce phénomène s’inscrit toutefois dans une dynamique temporelle 

à l’échelle du millénaire. En effet, sur de longues périodes de temps (2000 à 20 millions 

d’années), et à toutes les échelles spatiales, les communautés naturelles changent 

constamment et l’invasion d’espèces nouvelles est un phénomène courant, s’inscrivant dans 

l’histoire d’un peuplement (Lodge, 1995). La réussite ou l’échec de l’implantation d’une 

espèce introduite dans un écosystème, et l’obtention d’un état d’équilibre, dépendent de ses 

potentialités intrinsèques et de son adéquation avec les conditions biotiques et abiotiques de 

ce nouvel environnement. Le phénomène d’invasion biologique voit cependant sa fréquence 

augmenter avec la densification et la mondialisation du réseau d’échange, notamment à cause 

du trafic maritime et des pratiques aquacoles. Les introductions d'espèces animales et/ou 

végétales sont désormais considérées comme la deuxième cause d'appauvrissement de la 

biodiversité, juste après la destruction des habitats (Wilcove et al., 1998). Elles provoquent 

souvent des nuisances multiples pour certaines activités humaines et peuvent également se 

traduire par un préjudice économique et financier considérable. En 1992, la convention sur la 

biodiversité signée par 153 états, lors de la conférence des Nations Unies sur l'environnement 

et le développement, stipulait qu'il était nécessaire de développer d'urgence les moyens 

scientifiques, techniques et institutionnels propres à assurer le savoir fondamental nécessaire à 

la conception des mesures appropriées à la mise en œuvre d'une gestion équilibrée des 

écosystèmes et de leur biodiversité. Lors du second comité interministériel de la Recherche 

Scientifique et Technologique, qui s'est tenu à Paris le 1er juin 1999, le gouvernement français 

a décidé que la biodiversité serait l'un des thèmes prioritaires de recherche pour les prochaines 

années. La prise de conscience progressive des instances européennes, nationales et locales, 

quant à la nécessité de sauvegarder la biodiversité animale et végétale, a conduit à une 

recrudescence des études d’impact, face à la fulgurance des nuisances engendrées par les 

espèces proliférantes. 
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La crépidule, par l'ampleur de sa prolifération en de nombreux secteurs du littoral de 

la Manche et de l'Atlantique, par les problèmes socio-économiques qu'elle génère vis à vis des 

activités de conchyliculture et de pêche côtière, et par les modifications qu'elle engendre sur 

le milieu, rassemble tous les ingrédients d'un réel problème d'environnement littoral. Les 

pouvoirs publics sont aujourd'hui sollicités pour soutenir des opérations de lutte contre 

l’envahisseur, sans que la pertinence de ces opérations ne soit nécessairement établie. Une 

connaissance approfondie des caractéristiques et de la dynamique des populations de 

crépidules constitue un préalable indispensable à tout projet de nettoyage des fonds, en rade 

ou ailleurs (Thouzeau et al., 2000 ; 2003). En rade de Brest, les mécanismes de prolifération 

de la crépidule sont encore inconnus, notamment pour ce qui concerne l’accélération du 

processus depuis 15-20 ans. Par contre, et suite à une première étude réalisée par Coum 

(1979) et montrant la distribution (présence/absence) de la crépidule en 1978, les travaux 

réalisés dans le cadre des études préliminaires au Contrat de Baie (entre 1994 et 1998) et ceux 

réalisés depuis la signature dudit Contrat (programmes LITEAU, PNEC et INVABIO 

notamment), ont permis de préciser le rôle et l’impact de ce mollusque gastéropode sur le 

fonctionnement de l’écosystème : 

(1) la vaste niche écologique de la crépidule a permis à l’espèce de coloniser la 

majeure partie des fonds de la rade de Brest, en doublant son aire de répartition (45 à 90 km²) 

entre 1978 et 1995, pour constituer en 1995 un stock estimé à plus de 3,2 milliards 

d’individus (soit 18600 tonnes en poids frais ; Thouzeau et al., 2000), dominant le 

peuplement dans plusieurs strates (jusqu’à 99% de la biomasse dans les zones à fortes 

densités). Plusieurs indices semblent indiquer que la dynamique ayant conduit à cette 

distribution est toujours active, notamment en ce qui concerne le Centre rade (zone de 

Roscanvel) et les pentes des chenaux du bassin Sud (secteur de Rozégat par exemple) ; 

(2) l’envasement du sédiment, dû à la production de biodépôts par cet organisme, a 

été estimé en 1995 à 850000 tonnes PF.an-1 (dont ¼ de matière organique ; Chauvaud, 1998) ; 

(3) la modification progressive du substrat (structure physique et degré 

d’envasement) dans les zones de fortes densités induit des changements majeurs des 

peuplements benthiques associés (Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., 2000, 2003). Bien que la 

richesse spécifique au sein de cette nouvelle strate (appelée strate à crépidules) soit 

comparable aux autres habitats, l’homogénéisation des fonds provoquerait une baisse de la 

richesse spécifique de la macrofaune, à l’échelle de la rade. A terme, 70 espèces seraient 

menacées de disparition en rade de Brest si la crépidule venait à coloniser tous les milieux 

(Chauvaud, 1998) ; 
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(4) une des conséquences économiques de cette prolifération est la réduction (déjà 

effective) de la taille du gisement de pétoncles blancs et de coquilles Saint-Jacques, les zones 

à fortes densités de crépidules (envasées) étant devenues impropres à l’installation sur le fond 

des post-larves de ces deux pectinidés (Thouzeau et al., 2000) ; 

(5) la tolérance apparente de la crépidule aux blooms toxiques lui confèrerait un 

nouvel avantage compétitif par rapport aux espèces indigènes, dont les pectinidés qui sont 

extrêmement sensibles à la qualité trophique des eaux (Chauvaud et Thouzeau, soumis). En 

1995, les blooms toxiques à Gymnodinium cf. nagasakiense se sont traduits par des mortalités 

larvaire et post-larvaire de Pecten maximus atteignant 100% à l’écloserie-nourricerie du 

Tinduff, par l’absence de captage de naissain de pectinidés sur les collecteurs artificiels 

immergés en rade (alors que les post-larves de crépidules se sont fixées en grands nombres sur 

les collecteurs dès la fin des blooms toxiques), et par une quasi-absence de recrutement 

benthique de coquilles Saint-Jacques (Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., 2000, 2003 ; Grall et 

Chauvaud, 2002 ; Chauvaud et al., 2003a ; Chauvaud et Thouzeau, soumis) ; 

(6) Enfin, Chauvaud et al. (2000) ont proposé une hypothèse impliquant la crépidule 

dans le contrôle de la production primaire phytoplanctonique en rade, et lui conférant un rôle 

majeur dans le fonctionnement de l’écosystème tout entier, notamment en terme de piégeage 

de la silice biogénique (BSi) constituant les frustules de diatomées à l’interface eau-sédiment 

(via les activités de filtration et de production de biodépôts), et de maintien d’une production 

primaire dominée par les diatomées en période estivale (grâce à la reminéralisation de la BSi 

par la boucle microbienne). Cette hypothèse a été en partie validée depuis, notamment en ce 

qui concerne l’impact de la biomasse de crépidules sur les flux de silicates reminéralisés à 

l’interface eau-sédiment (Ragueneau et al., 2002 ; Ragueneau et al., 2005). 

 

Ce travail de thèse a été financé par le Conseil Régional de Bretagne en octobre 

1999. Il s’est inscrit dans un premier temps dans le cadre du programme national LITEAU 

(1999-2001) au sein du projet : « La crépidule : identifier les mécanismes de sa prolifération 

et caractériser ses effets sur le milieu pour envisager sa gestion » (coordination : D. Hamon, 

IFREMER Brest) et d’un projet de l’ART 2 du Programme National d’Environnement Côtier 

(1999-2001) « Dynamique de populations du benthos à larves méroplanctoniques en 

environnement côtier : couplage physique-biologie et interactions d’espèces » (coordination : 

G. Bachelet, UMR EPOC Bordeaux). Ces deux projets de recherche ont été respectivement 

financés par le Ministère de l’Aménagement du Territoire et de l’Environnement (MATE) et 

par IFREMER. 
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L'objectif principal de cette étude est de mieux comprendre les mécanismes de 

prolifération (régulation naturelle et adaptation aux fluctuations de l’environnement) de 

Crepidula fornicata, espèce introduite en rade de Brest à la fin des années 1940, et de 

caractériser la place de cette espèce dans le fonctionnement de l’écosystème (interactions 

biotiques et couplages pelagos-benthos). 

 

Le mémoire de thèse est structuré en 3 parties : le premier chapitre décrit l'évolution 

des paramètres environnementaux sur trois sites ateliers en rade de Brest en 1999 et 2000 

(suivi journalier à saisonnier). La synthèse des données antérieures (sur 30 ans) permet de 

caractériser les années d’étude par rapport à l'évolution à long terme de cet environnement. Le 

deuxième chapitre s'intéresse à la dynamique de prolifération de la crépidule en rade de 

Brest ; pour cela l'aire de répartition et le stock de crépidules ont été réactualisés pour l'année 

2000. Certaines caractéristiques biologiques de cette espèce encore mal connues en rade sont 

ensuite étudiées (reproduction, croissance, alimentation). Le troisième chapitre précise la 

place de la crépidule par rapport aux autres espèces constituant les peuplements benthiques de 

la rade, à trois échelles de taille des organismes : recrutement post-larvaire, macrofaune et 

mégafaune. Les conclusions générales permettent de croiser toutes ces informations afin de 

mieux comprendre les causes de la prolifération actuelle de la crépidule en rade, et ses 

impacts sur la structuration et le fonctionnement de l’écosystème. Enfin, quelques 

applications des acquis de cette étude sont proposées (recommandations pour le choix de 

zones à nettoyer pour tenter de limiter l'extension de la crépidule et de zones favorables au 

semis de juvéniles de coquilles Saint-Jacques, perspectives de bilans spatialisés des flux 

biogéochimiques à l’interface eau-sédiment, de veille écologique et de gestion intégrée ….). 

 





- CHAPITRE I - 

 

 

EVOLUTIONS RECENTES 

ET A LONG TERME 

DE PARAMETRES 

ENVIRONNEMENTAUX 

EN RADE DE BREST 
 





 
7

Chapitre I. EVOLUTIONS RECENTES ET A LONG TERME DE 

PARAMETRES ENVIRONNEMENTAUX EN RADE DE BREST 

 

I.1. INTRODUCTION 

I.1.1. Cadre géomorphologique et bathymétrie 

La géomorphologie de la rade de Brest, lieu de rencontre de deux grands ensembles 

géologiques, est complexe. Les terrains primaires ne sont représentés que par le Dévonien qui 

entre en contact atypique avec les quartzophyllades du synclinal de l'Elorn, attribué au 

Briovérien. Le nord de la rade, extrémité méridionale du plateau du Léon, a une structure 

massive et régulière (granit et gneiss, cassures orientées ENE-OSO). Les paysages plus variés 

(collines, crêtes et dépressions alternées) des presqu'îles de Plougastel et de Crozon 

caractérisent un relief de type appalachien modelé dans un ensemble sédimentaire : l'extrémité 

occidentale du vaste synclinorium médian de la Bretagne (cassures orientées SE-NO). La 

morphologie des fonds de la rade, marquée par ces failles aux directions perpendiculaires, a 

été modelée par les réseaux hydrographiques anciens et les transgressions marines. L'Elorn, 

suivant la faille directrice ENE-OSO, serait venue capturer les cours d'eau primitifs coulant 

parallèlement du NE et coupant la presqu'île de Crozon. L'Aulne a pu profiter de 

l'abaissement du niveau de base de l'Elorn pour agir plus rapidement par érosion régressive ou 

en s'enfonçant sans adapter son cours à la nature des roches dissimulées à cette période. 

Pendant le Wurm, la mer s'est retirée très au large et la solifluxion a empâté la région. A la 

nouvelle transgression (Dunkerquienne), le niveau marin est remonté avant de se stabiliser 

vers son état actuel. La mer a respecté les crêtes de roches dures (pointes) et s'est infiltrée 

dans les dépressions pour former les anses. La rade actuelle est une vaste baie abritée. Le 

substratum est recouvert en grande partie par une couche de matériaux meubles d'altération, 

particulièrement épaisse sur les schistes, qui est à l'origine des très nombreux galets et 

cailloutis. Les débris biogènes (maërl, coquilles) se sont accumulés et dominent la 

composition de la plupart des sédiments meubles. La bordure côtière est surtout constituée de 

falaises accores et de nombreuses formes d'accumulation ou d'érosion littorales résultent de 

l'action des vagues qui se forment au sein de la rade. 
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La rade a une superficie de 155 km² (du goulet au Pouldu et Térénez, littoral inclus, 

sous le 0 I.G.N.). Son volume oscille entre 1,65 et 2,95 milliards de m3 (Auffret, 1969) et 

52 % des fonds ont une profondeur inférieure à 5 mètres (Figure I–1). 

 

 
Figure I–1 : Bathymétrie et toponymie de la rade de Brest (d'après S.H.O.M., carte marine 7400 S). 

I.1.2. Influences hydrologiques extérieures 

I.1.2.1. Mer d'Iroise 

Il existe en permanence une masse d'eau en Iroise (de Sein à Ouessant), venant de la 

Manche (front froid en été), qui isole l'eau du plateau continental des eaux côtières de la 

pointe du Finistère nord (Le Fèvre et al., 1983 ; Birrien et al., 1991 ; Morin et al., 1994). 

Malgré un important brassage des eaux de la rade à chaque marée, les échanges avec cette 

masse d'eau en Iroise sont limités : une grande partie des eaux évacuées pendant le jusant est 

réintroduite lors du flot suivant (Salomon et Breton, 1991). Le mélange des eaux de la rade 

avec celles de l'Iroise se fait par des turbulences dans l'anse de Camaret (entre les Tas de Pois 

et la pointe Saint-Mathieu). Le goulet constitue un lieu de transit plutôt qu'une frontière entre 

ces deux masses d'eau. 
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Les grandes houles de secteur ouest pénètrent en rade par le goulet dont l'étroitesse 

provoque un freinage important et une convergence des orthogonales aux crêtes. 

L'augmentation brutale de la surface mouillée après la pointe des Espagnols entraîne une forte 

diffraction : les orthogonales divergent en un faisceau étalé sur tout le centre rade et l'énergie 

se dissipe (Figure I–2). L'affaiblissement des houles est très fort au sud de la rade et moindre 

dans la partie septentrionale située face au goulet. Il peut s'opérer localement une 

convergence, comme au banc du Corbeau où la concentration de l'énergie limite l'envasement 

du sédiment par remise en suspension (Fichaut, 1984). Les anses sont très abritées des houles 

du large mais sont soumises à l'action des vagues formées en rade. Ces clapots hachés ont mis 

en place de nombreux petits cordons littoraux de sable et galets (tombolos, pouliers, flèches à 

pointe libre, noref, etc.). 

 

 
Figure I–2 : Plan de houle de direction sud-ouest et de période 11 secondes (d'après Anonyme, 1977, in Fichaut, 

1984). 
 

I.1.2.2. Rivières 

Le bassin versant de la rade de Brest a une superficie de 2645 km² avec près de 

2000 km de cours d'eau (source : I.G.N.). Le cumul annuel des eaux douces déversées en rade 

est de l'ordre du milliard de m3. Les bassins de l'Aulne et, dans une moindre mesure, de 

l'Elorn représentent près de 70% de la superficie totale et contribuent respectivement à 70 et 

15 % des apports annuels cumulés en eaux douces (Troadec et al. 1997 ; Figure I–3). La 

Penfeld, la Mignonne, l'Hôpital-Camfrout et la rivière du Faou, aux débits beaucoup plus 
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modestes, complètent l'essentiel de ce bilan. Les deux rivières principales, l'Aulne et l'Elorn, 

présentent une succession de périodes de crues en hiver (d'octobre à mars) et d'étiage en été. 

L'Aulne, où la saisonnalité est plus marquée, contribue à l’essentiel des apports d'eaux douces 

en hiver alors que les débits alimentant les deux bassins de la rade sont plus proches en 

période d'étiage estival (Auffret, 1983). 

 

 
Figure I–3 : Sous-bassins versants et principaux cours d'eau de la rade de Brest (source : Troadec et al., 1997). 

 
L'importance des apports en eaux douces des rivières doit cependant être relativisée 

en raison de la forte influence des marées sur l'hydrodynamisme en rade. Le tiers du volume 

de la rade (700 millions de m3) transite alternativement deux fois par jour par le goulet à 

chaque marée (Troadec et al., 1997). Les forts courants engendrés par ces flux contrecarrent 

la stratification induite par les apports des rivières et tendent, surtout en vives-eaux et au 

centre rade, à une homogénéisation fréquente de la colonne d'eau. En période de fortes crues, 

les eaux de surface peuvent néanmoins être fortement dessalées et stratifiées (Figure I–4). 
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Figure I–4 : Profils hydrologiques (vitesses résiduelles des courants) en direction de l'Elorn et de l'Aulne, en 

période de vives eaux et de décrue (mars 1977 ; Baclet et al., 1980).  
Illustration de l'opposition des directions d'écoulement des eaux de fond et de surface. 

I.1.3. Hydrodynamisme 

L'importance de la marée (semi-diurne, avec un marnage moyen de 4,5 mètres) sur 

l'hydrodynamisme de la rade a été évoquée aux paragraphes précédents. Les courants 

engendrés peuvent être importants (de 2 à 4 nœuds au centre rade en vives-eaux ; Figure I–5). 

Le flot se caractérise par un écoulement turbulent lors de la pénétration des eaux et par la 

formation de tourbillons, dont le plus important est le grand vortex du centre rade. Au jusant, 

l'écoulement est beaucoup plus régulier en rade et, à l'inverse du flot, les turbulences 

s'établissent dans l'anse de Camaret. En mortes-eaux, seules les eaux de surface s'écoulent de 

manière significative au jusant et les eaux de fonds se décantent. Les particules fines 

apportées par les rivières se déposent avant d'atteindre le goulet. Le courant de flot suivant 

remet en suspension les particules fines sédimentées et la masse d'eau s'homogénéise sur toute 

la hauteur. 
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Figure I–5 : Courants de marée en rade de Brest (coeff. 95) : intensités maximales et circulation au flot et au 

jusant (d'après S.H.O.M., 1994, in Guérin, 1997a). 
 

 
Figure I–6 : Délimitation et trajectoires à long terme des principales masses d'eau dans l'hydrosystème rade de 

Brest (d'après Salomon et Breton, 1991, in Guérin, 1997a). 
 



 
13

Les caractéristiques physico-chimiques et les trajectoires à long terme des masses 

d'eau en rade permettent de distinguer trois zones (Salomon et Breton, 1991 ; Figure I–6) : 

• Le bassin nord : c'est un vaste entonnoir s'ouvrant à l'ouest sur le centre rade, 

influencé par l'Elorn. Les vitesses résiduelles des courants au fond (vers l'amont) et en surface 

(vers l'aval) sont opposées en périodes de vives-eaux (Salomon, 1977). Le caractère 

"estuarien" est cependant moins marqué que celui du bassin sud : débit de l'Elorn plus faible, 

renouvellement des eaux plus rapides (Delmas, 1981). Ce bassin est sous l'influence directe 

du port et de la ville de Brest. 

• Le bassin sud : ses caractéristiques hydrologiques sont déterminées par les cycles 

de marée et les variations du débit de l'Aulne. L'influence des rivières de la baie de Daoulas, 

du Faou et de l'Hôpital-Camfrout se limite à leurs rias. Les bassins versants supportent une 

intense activité agricole, en augmentation constante depuis plusieurs décennies, assurant des 

apports importants en sels nutritifs. L'ouest de ce bassin est une zone où se mélangent les eaux 

de la rade avant d'être évacuées vers le goulet au jusant. 

• Le centre rade : c'est une zone de mélange entre les eaux océaniques (au flot) et les 

eaux des bassins nord et sud (au jusant). Le brassage des eaux est important grâce aux forts 

courants de marée tourbillonnaires. 

Une période de 1 à 3 mois, selon les sources (Delmas, 1981 ; Anonyme, 2003), est 

estimée pour le renouvellement des eaux de la rade. L'hydrodynamisme particulier lui confère 

une grande capacité dispersive à court terme (cycle de marée), assurant une dilution rapide 

des effluents. La circulation des masses d'eau entraîne une homogénéisation rapide sur toute 

la rade des particules émises en chaque point, mais l'évacuation vers le large est limitée. Cette 

caractéristique est favorable lors de pollutions accidentelles, rapidement dégradables et peu 

nocives à de faibles concentrations. Cependant, la capacité dispersive est faible à plus long 

terme (plusieurs mois). Cette propriété entraîne une accumulation des substances et particules 

émises régulièrement. Cela constitue un risque en cas de pollutions chroniques, lentement 

dégradables et nocives à de faibles concentrations. D'un point de vue biologique, cette 

dynamique des particules peut également être appliquée à la dispersion larvaire des espèces 

présentant une phase pélagique à ce stade. 
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I.1.4. Sédimentologie 

La grande diversité des types de fonds reflète en partie les conditions 

hydrodynamiques particulières. La mosaïque sédimentaire de la rade de Brest a été étudiée 

par Guilcher et Pruleau (1962), Moign (1967), Berthois et Auffret (1970) et Fichaut (1984). 

Une réactualisation est en cours (thèse Le Faou, UBO/SHOM). La carte présentée ici (Figure 

I–7) a été adaptée par Guérin (1997b) d'après la carte sédimentologique de Fichaut, selon la 

classification biosédimentaire de Hily (1989) : 

Les vases sont définies par un taux de pélites (particules < 63 µm) supérieur à 20%. 

Les sables correspondent à la fraction granulométrique : 63 à 2000 µm ; les différentes 

catégories (sables grossiers, moyens et fins) ne sont donc pas distinguées. L’adjectif grossier 

décrit ici les sédiments sablo-graveleux à strictement graveleux (2 à 20 mm). L’adjectif 

envasé correspond à un taux de pélites compris entre 5 et 20%. Le sédiment graveleux 

(scories) calcaire (débris coquilliers) n’est présent qu’à la Cormorandière où il constitue une 

dune hydraulique décrite par Fichaut (1984). Les cailloutis représentent la fraction minérale 

supérieure à 20 mm. Ils peuvent couvrir un sédiment sableux ou grossier. 

Les amas de coquilles mortes, qui seraient l’équivalent biogène des cailloutis, 

n’apparaissent pas sur cette carte. Les fonds de crépidules ne sont pas pris en compte mais 

leur répartition et leurs impacts seront décrits dans les chapitres suivants. Le maërl vivant 

correspond à une structure granulométrique particulière. Les brins de maërl recouvrent le 

sédiment sur plusieurs centimètres. Ce dernier est généralement vaseux, mais les débris 

phycogènes (plus ou moins fins) peuvent prendre des proportions importantes et se mélanger 

aux sables minéraux, conférant ainsi au sédiment une structure physique tridimensionnelle 

complexe et une forte biodiversité (Birkett et al., 1998). Trois types de maërl sont ainsi 

distingués, en tenant également compte de leurs peuplements associés (Grall, 2002). La 

fraction grossière des vases graveleuses est essentiellement constituée de débris de maërl 

(brins morts en grande majorité). 
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Figure I–7 : Carte sédimentaire synthétique de la rade de Brest (modifiée d'après Fichaut, 1984, in Guérin, 

1997b). 

I.1.5. Paramètres suivis et problématique 

Après avoir décrit les grands traits physico-chimiques de la rade, il est à présent 

essentiel de connaître la dynamique hydrobiologique à l'échelle des deux années d'étude et de 

la replacer dans un contexte à long terme. Classiquement, plusieurs facteurs 

environnementaux interagissent en synergie sur l'évolution du benthos, à diverses échelles 

spatiales et temporelles. Afin de discriminer les changements dus aux facteurs 

environnementaux de ceux dus aux interactions biotiques, tous les paramètres  

environnementaux doivent être suivis à une fréquence et sur un site adaptés. Dans ce chapitre, 

la météorologie de 1999-2000 (température, irradiance, précipitations et vents) sera présentée 

avant de décrire la dynamique hydrologique (apports des bassins versants, température, 

salinité, sels nutritifs, phytoplancton et matières en suspension) sur trois sites représentatifs 

des masses d'eau de la rade. Une étude sédimentologique (granulométrie, matières organiques 

et pigments chlorophylliens) permettra ensuite de caractériser l'évolution de ce compartiment 

sur ces trois sites en 1999-2000. La rade de Brest est un écosystème qui a été étudié depuis 

longtemps, aussi bien au niveau pélagique (Delmas, 1981 ; Queguiner, 1982 ; Hafsaoui, 

1984 ; Ragueneau, 1994 ; Daniel, 1995 ; Del Amo, 1996 ; Le Pape, 1996 ; Savoye, 2001 ; 

Beucher, 2003) que benthique (Coum, 1979 ; Fichaut, 1984 ; Hily, 1984, 1989 ; Jean, 1994 ; 
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Chauvaud, 1998 ; Grall, 2002). La synthèse critique de ces données de référence devrait 

permettre d'appréhender l'évolution à long terme de l'environnement physico-chimique et 

hydrobiologique de la rade de Brest et de caractériser la période d’étude. 

I.1.6. Sites et échelles d'étude 

Si la météorologie peut être considérée d'emblée comme généralisable à toute la 

zone, il n'en est pas de même pour l'hydrologie et la sédimentologie. La rade de Brest sera 

alors considérée comme un système de trois bassins (cf. I.1.3) avec des apports principaux de 

l'Aulne et l'Elorn et une communication avec la mer d'Iroise au niveau du goulet. Pour cette 

raison, trois sites ateliers ont été définis pour appréhender la variabilité spatiale à l'échelle de 

la rade (Figure I–8). 

L'anse de Roscanvel (RO) s'est tout d'abord imposée comme point de référence 

compte-tenu de son suivi hydrologique et biologique régulier et ancien (Queguiner, 1982 ; 

Ragueneau, 1994 ; Chauvaud, 1998 ; Savoye, 2001). De plus, il est considéré comme 

représentatif des conditions générales en rade de par sa position centrale, (Delmas, 1981). 

Dans le cadre de notre problématique générale, ce site caractérise également un fond subissant 

une invasion récente mais déjà importante par la crépidule (Chauvaud, 1998). Le 

prolongement du chenal de l'Aulne (CA), au sud du banc de Rozegat, est situé au cœur du 

bassin sud et est donc soumis directement à l'influence des apports de l'Aulne. Ce site est, en 

outre, fortement et anciennement colonisé par la crépidule (Coum, 1979 ; Chauvaud, 1998). 

Le banc de maërl de Keraliou (KE) se trouve dans le bassin nord, influencé directement par 

les apports de l'Elorn, le port et la ville de Brest. Ce site semble avoir été colonisé plus 

récemment par la crépidule et les densités y sont encore faibles. (Chauvaud, 1998 ; Grall, 

2002). 

 



 
17

 
Figure I–8 : Localisation des sites ateliers et des stations de référence. 

 

Roscanvel (RO) : 48°19,18' N ; 004°30,82' W 

• Profondeur moyenne : 25 mètres. Centre rade, courants de marée tourbillonnaires. 

• Fond de sables hétérogènes, site à coquilles Saint-Jacques (Pecten maximus). 

• Taches superficielles de crépidules, en forte densité ; invasion récente. 

Rozegat (CA) : 48°18,60' N ; 004°23,39' W 

• Profondeur moyenne : 30 mètres. Bassin sud, influence de l'Aulne. 

• Fond à crépidules. 

• Tapis épais de crépidules, en forte densité ; invasion ancienne. 

Keraliou (KE) : 48°22,33' N ; 004°25,69' W 

• Profondeur moyenne : 6 mètres. Bassin nord, influence de l'Elorn et de Brest. 

• Fond de maërl. 

• Chaînes de crépidules éparses, densités faibles. 
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I.2. MATERIELS ET METHODES 

I.2.1. Météorologie 

Les données météorologiques ont été fournies par Météo-France. Les valeurs de 

précipitations, températures, forces et directions des vents ont été recueillies à la station de 

Lanvéoc (Figure I–8). Les valeurs d'irradiance (rayonnement global) ont été recueillies à la 

station de Brest-Guipavas. Les moyennes mensuelles ont été calculées à partir de ces mesures 

journalières du 01/01/1999 au 31/12/2000. Les moyennes mensuelles de référence ont été 

établies sur une période de 32 ans (01/01/1971 au 31/12/2002) et 33 ans pour la rose des vents 

de référence (01/01/1970 au 31/12/2002). 

I.2.2. Hydrologie 

I.2.2.1. Apports des bassins versants 

Les données de débits (fréquence quotidienne) et de flux en sels nutritifs (fréquence 

quotidienne à bi-hebdomadaire) ont été fournies par l'agence de bassin de Loire-Bretagne 

(DIREN) et le réseau Ecoflux (observatoire IUEM). Les sites de mesures sont (sites et 

références DIREN) : 

Elorn-st : Pont ar Bled - J3413030 

Aulne-st : Pont-Pol ty Glass - J3811810 

Douffine-st : St-Segal - J3834010 

Les valeurs de débits et de flux, à l'entrée des estuaires débouchant en rade, ont été 

calculées par application d'un coefficient correcteur (rapport de surface de bassins versants) : 

Elorn : entrée estuaire = Elorn-st × 291 / 260, 

Aulne : entrée estuaire = (Aulne-st × 1531 / 1224) + (Douffine-st × 176 / 138), 

I.2.2.2. Goulet - mer d'Iroise 

Les données de températures, pigments et sels nutritifs ont été fournies par le suivi 

SOMLIT (observatoire IUEM), à une fréquence hebdomadaire. La bouée Marel (Ifremer) 

mesure la chlorophylle a (fluorométrie) et la salinité, en continu, toutes les 20 minutes. Ces 

paramètres correspondent à des mesures en surface, à pleine mer, sur le site de Sainte-Anne-

du-Portzic près du môle d'Ifremer (Figure I–8 ; SA : 48°21,6' N ; 004°33,0' W). 
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I.2.2.3. Rade de Brest 

I.2.2.3.1. Echantillonnage 

Un suivi a été réalisé sur les trois sites ateliers de février 1999 à février 2000 et sur 

RO seulement de février 2000 à février 2001 (coll. A. Lorrain, LEMAR). La fréquence 

d'échantillonnage allait du journalier en période de bloom (printemps) au bi-hebdomadaire 

(hiver), à pleine mer (±2 heures) pour être comparable à SA (suivi SOMLIT), soit 156 sorties 

au total. De plus, un suivi haute-fréquence (horaire) a été réalisé sur RO du 17 au 20 mai 2000 

afin d'appréhender les variations de température, salinité et fluorimétrie sur un cycle de marée. 

Le suivi a consisté en un profil réalisé sur la colonne d'eau par une sonde C.T.D. 

(SBE 19 Seacat) équipée d'un fluorimètre (Sea Tech). Les capteurs (température, salinité, 

profondeur) ont été calibrés le 8/02/1999 (Ocean Scientific International, G.B.). Les mesures 

du fichier brut (fréquence : 2.s-1, soit 4 à 10 mesures par mètre) sont moyennées et interpolées 

afin d'obtenir une valeur pour chaque paramètre, à chaque mètre de profondeur. L'évolution 

du profil est obtenu par interpolations linéaires anisotropes (rapport profondeur (m)/temps 

(jours) de 1/0,5). Les prélèvements d'eau ont été réalisés simultanément par bouteille Niskin, à 

1 mètre sous la surface et à 1 mètre du fond, pour doser les concentrations en chlorophylle a, 

phéophytine a et matières en suspension. Les échantillons d'eau ont été placés dans des 

jerricanes propres opaques, puis dans une glacière. Un prélèvement de surface supplémentaire 

en 2000, à RO, a permis le dosage des sels nutritifs. 

I.2.2.3.2. Température 

Les profils de température de la colonne d'eau ont été mesurés par sonde CTD. De 

plus, des sondes EBRO (collecteur 18000 MES) ont permis la mesure haute-fréquence (2.h-1) 

de la température à l'interface eau-sédiment sur les trois sites ateliers en 1999 (sauf à RO 

après le 24/03/1999, suite à une défaillance de la sonde) et à RO en 2000. 

I.2.2.3.3. Salinité 

Les profils de salinité de la colonne d'eau ont été mesurés par sonde CTD. La salinité 

est exprimée sous forme d'un rapport (échelle de salinité pratique - Practical Salinity Scale) et 

n'a donc pas d'unité conformément aux instructions aux auteurs de la revue Estuarine, coastal 

and shelf science. 
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I.2.2.3.4. Phytoplancton 

Les profils de concentrations en pigments in situ de la colonne d'eau ont été mesurés 

par le fluorimètre couplé à la sonde CTD. Après homogénéisation, 100 ml de chaque 

échantillon d'eau de mer de la bouteille Niskin sont conservés au lugol dans un pilulier. La 

détermination de la composition spécifique des espèces dominantes du phytoplancton et le 

comptage ont été effectués par Elisabeth Nézan (Ifremer Concarneau, REPHY). Après 

homogénéisation, 1 litre de chaque échantillon d'eau de mer est filtré (GF/F Whatman, 

porosité 0,7µm) dès le retour au laboratoire. Les filtres sont conservés à –20°C avant d'être 

dosés selon la méthode de Lorenzen (1967). Les filtres sont broyés dans 6 ml d'acétone 

(90%), l'extraction continue 15 minutes au réfrigérateur, puis le tube est centrifugé 5 minutes 

à 2500 tr.mn-1. Les concentrations en chlorophylle a et phéophytine sont obtenues par mesure 

sur fluorimètre Turner 111, avant et après acidification (100 µl HCl, 1N). 

[chlorophylle a] (µg.l-1) = kx×
maxFa

Fo
⎟
⎠
⎞

⎜
⎝
⎛ ×Fa×

⎥
⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

−⎟
⎠
⎞

⎜
⎝
⎛

−

1
Fa
Fo

1
Fa
Fo

max

×
V1000

v
×

 

[phéophytine a] (µg.l-1) = kx×
maxFa

Fo
⎟
⎠
⎞

⎜
⎝
⎛ ×Fa×

⎥
⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

−⎟
⎠
⎞

⎜
⎝
⎛

−
−

1
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Fo

1
Fa
Fo

1

max

×
Mc
Mp

V1000
v

×
×

 

kx : constante de calibration pour une fente donnée du fluorimètre 

(Fo/Fa)max : rapport d’acidification de la chlorophylle a pour l’appareillage utilisé 

Mp/Mc = 0,975 (constante du rapport des poids moléculaires phéophytine a / chlorophylle a) 

v : volume de la solution acétonique (en ml) 

V : volume d’eau de mer filtrée (en l) 

Fo, Fa : valeurs de la fluorescence de l’échantillon avant et après acidification. 

L'indice de dégradation instantané calculé à partir de ces concentrations permet 

d'appréhender l'état de dégradation de la production primaire à un instant t. Il varie entre 0 

(matériel entièrement frais) et 100% (matériel entièrement dégradé). 

indice de d.i (%) = 
] chloro.[] [phéo.

] [phéo.
aa

a
+
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I.2.2.3.5. Matières en suspension 

Après homogénéisation, 1 à 2 litres (selon la charge en particules) de chaque 

échantillon d'eau de mer est filtré (GF/F Whatman, porosité 0,7µm, pré-brûlés 4h30 à 450°C 

et pré-pesés) dès le retour au laboratoire. La tulipe est rincée au formiate d'ammonium (9 g.l-1) 

et les filtres sont conservés à -20°C. Après séchage 24h à 60°C (étuve), le poids sec donne la 

concentration en MES par déduction du poids du filtre rapporté au volume d'eau filtrée. Le 

filtre est alors brûlé 4h30 à 450°C et la nouvelle pesée donne la part en MIP (matières 

inorganiques particulaires) et la part en MOP (matières organiques particulaires). 

I.2.2.3.6. Sels nutritifs 

L'ensemble du flaconnage utilisé a été lavé 24h à l'acide HCl (1,2N), rincé plusieurs 

fois à l'eau distillée milliQ, puis à l'eau de mer du prélèvement. 

* Ammonium NH4
+ : 105 ml sont recueillis in situ dans un flacon en verre. Les 

réactifs R1 et R2 (Aminot et Chaussepied, 1983) sont ajoutés immédiatement. Le dosage se 

fait après stockage à température ambiante, à l'obscurité, entre 12 et 48 heures après le 

prélèvement. La concentration est mesurée à 630 nm sur un photomètre Milton Roy 

Spectronic 401, en fonction d'une courbe étalon et de blancs réalisés avec de l'eau distillée, 

dans les mêmes conditions que le prélèvement. 

* Nitrates NO3
-, nitrites NO2

-, acide orthosilicique Si(OH)4, phosphates PO4
2- (coll. 

A. Masson, LEMAR, IUEM) : les prélèvements se font sur l'eau de mer filtrée pour la BSi. 

Les échantillons de phosphates sont stockés dans un flacon en verre à –20°C, ceux de nitrates 

et nitrites dans un flacon plastique Nalgène à –20°C et ceux d'acide orthosilicique dans un 

flacon plastique Nalgène à 4°C. Tous sont conservés à l'obscurité. La concentration en 

phosphates est mesurée à 885 nm sur un photomètre Milton Roy Spectronic 401, selon la 

méthode manuelle de Murphy et Riley (1962). Les concentrations en nitrates, nitrites et acide 

orthosilicique sont mesurées par Technicon Auto Analyseur II (Tréguer et Le Corre, 1975).  
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I.2.3. Sédimentologie 

I.2.3.1. Echantillonnage 

Les échantillons de sédiment ont été prélevés mensuellement en plongée (méthode 

non perturbante) à l'aide de carottes en PVC de 6,8 cm de diamètre interne et 20 cm de 

longueur (Tableau I-1). Les deux tiers du tube sont délicatement et progressivement enfoncés 

dans le sédiment, puis un bouchon étanche est placé pour fermer l'échantillon et l'eau 

surnageante afin d'extraire la carotte. Un deuxième bouchon étanche ferme le fond de la 

carotte avant de la remonter. A bord, les carottes sont conservées au froid, verticalement, dans 

une glaciaire opaque. Au laboratoire, elles sont congelées à -20°C. Les carottes congelées sont 

démoulées par trempage rapide (3-5 minutes) dans l'eau chaude et les 3 premiers centimètres 

d'épaisseur de sédiment sont séparés avec un couteau. Un sous-échantillon (2 cm de diamètre) 

par carotte est prélevé sur l'épaisseur de la tranche de surface pour le dosage des pigments 

(variance inter). Une tranche par date est prélevée en triplicat pour étudier la variance intra 

échantillon de ce paramètre. L'ensemble de ces opérations est réalisé à la pénombre. Le reste 

du sédiment (tranche et partie inférieure) est individuellement homogénéisé et servira à 

l'analyse sédimentologique (granulométrie, matière organique) proprement dite (Figure I–9). 

 

Tableau I-1 : Dates et nombre de réplicats des échantillons sédimentologiques. Pigments inter : sous-
échantillon dans chaque carotte répliquée ; intra : sous-échantillons dans une même carotte. 

 pigment pigment pigment 
 

RO granulo m.o. 
inter intra

CA granulo m.o.
inter intra

KE granulo m.o.
inter intra

1999                   
mai 11/05 3 2 3 3 3 12/05 3 2 2 3 3       
juin 8/06 3 2 2 2 - 10/06 3 2 2 3 3       

juillet 6/07 3 3 3 3 9 7/07 3 2 2 3 3 6/07 3 2 2 3 3 
août 4/08 3 2 2 3 3 5/08 3 2 2 3 3 4/08 3 2 2 3 3 
sept. 3/09 3 2 2 3 3 2/09 3 2 2 3 3 3/09 3 2 2 3 3 
oct. 5/10 3 2 2 3 3 4/10 3 2 2 3 3 5/10 3 1 1 3 3 
nov. 2/11 3 3 3 3 3 3/11 3 2 2 3 3       
déc.                   
2000                   

février             25/02 3 2 2 3 3 
mars 29/03 2 2 1 2 3             
avril       28/04 3 2 2 3 3 28/04 3 2 2 3 3 
mai 12/05 3 2 2 3 3             
juin 9/06 3 2 2 3 3             

juillet 10/07 2 1 1 2 3             
août 9/08 3 2 2 3 3             
sept.                   
oct. 13/10 3 2 2 3 3             
nov.                   
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Figure I–9 : Protocoles des analyses sédimentologiques. 

 

I.2.3.2. Granulométrie 

Chaque échantillon de sédiment (fond et surface des réplicats pour chaque date) est 

séché à l'étuve 48 heures à 60°C. L'échantillon est alors pesé, puis rincé à l'eau du robinet sur 

un tamis AFNOR de 63 µm pour éliminer les pélites et faciliter ainsi le tamisage ultérieur. Le 

reste de sédiment est replacé à l'étuve 48 heures à 60°C. Une deuxième pesée est réalisée 

avant le tamisage à sec sur une colonne de 10 tamis AFNOR. Les fractions recueillies sur 

chaque tamis sont pesées. Les pélites résiduelles recueillies en bas de la colonne sont ajoutées 

à la valeur obtenue par différence avant et après lavage. 

La composition granulométrique est exprimée en pourcentage du poids total de 

sédiment. Le profil total du sédiment récolté est obtenu en ajoutant les échantillons de surface 

et de fond, au prorata de leurs poids secs totaux. Les catégories sédimentaires ont été définies 

d’après la classification de Chassé et Glémarec (1976 ; Tableau I-2). 
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Tableau I-2 : Limites granulométriques des catégories sédimentaires 

Catégorie vase sable fin sable moyen sable grossier gravier 

fractions < 63 µm 63–200 µm 200–500 µm 0,5-2 mm > 2 mm 
 

Le grain moyen (Md, médiane) et les indices de tri (Trask, So) et d'asymétrie (Sk) 

sont calculés sur la courbe cumulative (Pinot, 1994) : 

Md = Q2 = taille du grain tel que 50% du poids sec de sédiment soit constitué de 

grains plus fins (ou plus gros) ; So = 
3

1

Q
Q  ; Sk = 2

31

Md
QQ ×

 Avec : Qn = nème quartile 

La densité (en g.l-1) du sédiment de surface est le rapport du poids sec (en gramme) 

sur le volume (en litre) de la tranche de surface. 

I.2.3.3. Matière organique 

Quelques grammes de chaque échantillon (fond et surface) sont prélevés après 

homogénéisation et placés 48 heures à l'étuve (60°C). Après pesée, le sédiment est incinéré 

4h30 à 450°C. La différence de poids sec est alors exprimée en pourcentage de matière 

organique du sédiment. 

I.2.3.4. Pigments 

I.2.3.4.1. Extraction des pigments 

Le protocole utilisé est celui recommandé par Sagan et Thouzeau (1998). 

L'extraction des pigments est faite à la pénombre, à température ambiante (environ 15°C). Le 

sédiment (5 à 10g.) est homogénéisé avec 2 ml d'acétone, centrifugé 5 minutes à 2000 tr.mn-1. 

Le surnageant est recueilli avec une seringue et filtré (Nalgène ; porosité 0,45 µm). 2 ml 

d'acétone sont ajoutés à nouveau au sédiment et cette opération est répétée 3 fois. Le volume 

total recueilli est mesuré et centrifugé 5 minutes à 3500 tr.mn-1. 

I.2.3.4.2. Dosage des pigments 

L'échantillon obtenu après extraction est dosé par spectrophotomètre (Perkin-Elmer λ 

10). Les équations de Lorenzen (1967), adaptées pour le sédiment (Riaux-Gobin et Klein, 

1993) donnent les valeurs de chlorophylle et phéophytine a grâce aux valeurs d'absorbance à 

665 et 750 nm avant et après acidification (100 µl HCl, 1N), rapportées au poids sec 

(48h, 60°C) du sédiment analysé. 



 
25

[Chlorophylle a] (μg.g-1) = 
Lg

vDDKA ao

×
×−× )( 665665  

[Phéophytine a] (μg.g-1) = 
Lg

vDDRKA ao

×
×−× ))(( 665665  

v : volume de l’extrait acétonique en ml 

g : poids sec du sédiment en grammes 

L : chemin optique de la cuve en cm 

A = 1000*1

cK
 avec Kc = 90,8 : coefficient d’absorption de la chlorophylle a à 665 nm  

R = 7,1max
665

665 =
a

o

D
D  : rapport obtenu pour la chlorophylle a pure 

K = 43,27,0
7,1

1max

max

665

665

665

665

==
−

a

o

a

O

D
D
D
D

 

Dλ : Densité optique. à la longueur d’onde λ déduction faite de la turbidité à 750 nm 

D665o : absorption à 665 nm avant acidification 

D665a : absorption à 665 nm après acidification. 

I.2.3.5. Calcul des moyennes et variances associées 

La moyenne intra-échantillon est calculée sur les trois valeurs de concentrations en 

pigments d'une même carotte, à une même date (variabilité à micro échelle spatiale : cm). La 

moyenne mensuelle est calculée sur les valeurs de taux de pélites des réplicats, à une même 

date (variabilité à méso-échelle spatiale : m). La moyenne saisonnière est calculée sur les 

valeurs de M.O. et pigments des réplicats, aux dates communes à une même saison 

(variabilité à méso-échelle spatiale et à méso-échelle de temps : trimestre). La moyenne 

globale est calculée sur les valeurs de taux de pélites, de M.O. et de pigments des moyennes 

mensuelles, sur toute la période d'étude (variabilité à grande échelle de temps : inter-annuelle 

1999-2000). 
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I.3. RESULTATS 

I.3.1. Météorologie 

I.3.1.1. Température aérienne 

L'année 2000 présente les minimum et maximum de la période d'étude avec 2 pics 

journaliers de 0,65°C le 26/01/2000 et 23,8°C le 26/07/2000 (Figure I–10). Mais ces pics sont 

singuliers et l'amplitude de température est globalement plus faible en 2000 qu'en 1999. La 

moyenne annuelle est inférieure en 2000 par rapport à 1999 (respectivement 12,05 et 

12,61°C). La différence est surtout notable de mars à mai (-0,8 à -1,4°C) et en juillet (-2°C). 

Ces deux années sont supérieures à la moyenne annuelle (11,66°C) sur la période de 

référence. De mars à novembre, l’année 1999 est globalement plus chaude que 2000 (+0,7°C) 

et que l’année de référence (+0,9°C). 

I.3.1.2. Irradiance 

L'année 2000 présente les minimum et maximum de la période d'étude sur 2 pics 

journaliers de 23 J.cm-².j-1 le 12/12/2000 et 2952 J.cm-².j-1 le 18/06/2000 (Figure I–11). Mais 

une fois encore, l'amplitude de rayonnement est globalement plus faible en 2000 qu'en 1999. 

Le rayonnement est notablement plus faible de mai à juillet 2000. La moyenne annuelle est 

inférieure en 2000 par rapport à 1999 (respectivement 975 et 1082 J.cm-².j-1), comme le cumul 

annuel (357 et 394 kJ.cm-²). L'année 1999 est très proche de celle de référence (moyenne : 

1083 J.cm-².j-1 ; cumul : 396 kJ.cm-²) pour ce paramètre. 

I.3.1.3. Précipitations 

L'année 1999 présente le maximum de la période d'étude par un pic journalier de 

44,2 mm le 23/10/1999, alors qu'il était de 38,4 mm le 31/12/2000 (Figure I–12). Mais la 

moyenne annuelle est supérieure en 2000 par rapport à 1999 (respectivement 3,48 et 

3,07 mm.j-1), comme le cumul annuel (1274 et 1121 mm). Les forts écarts-types mensuels 

témoignent cependant de la grande variabilité de ce paramètre journalier. La moyenne 

annuelle (2,67 mm.j-1) et le cumul annuel (974,6 mm) sur la période de référence témoignent 

du caractère exceptionnellement pluvieux de ces 2 années. 
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Figure I–10 : Evolution en 1999 et 2000 des températures aériennes journalières (en gris) et moyennes 

mensuelles (en noir) par rapport aux moyennes mensuelles de référence (1971-2002, en rouge) à 
Lanvéoc (d'après données Météo France). 
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Figure I–11 : Evolution en 1999 et 2000 des irradiances journalières (en gris) et moyennes mensuelles (en noir) 

par rapport aux moyennes mensuelles de référence (1971-2002, en rouge) à Guipavas (d'après 
données Météo France). 
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Figure I–12 : Evolution en 1999 et 2000 des précipitations journalières (en gris) et moyennes mensuelles (en 

noir) par rapport aux moyennes mensuelles de référence (1971-2002, en rouge) à Lanvéoc (d'après 
données Météo France). 
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I.3.1.4. Régime des vents 

La Figure I–13 montre, en accord avec les fréquences de référence (1970-2002), la 

dominance des vents forts (> 20 km.h-1) de secteur sud à ouest en 1999 et surtout en 2000. Le 

suivi des vitesses de vent, tous secteurs confondus (Figure I–14) montre que la vitesse 

maximale de vent (75,6 km.h-1) est atteinte le 12/12/2000 contre 53,6 km.h-1 le 24/12/1999. 

La moyenne annuelle en 2000 (26,9 km.h-1) est largement supérieure à celle de 1999 

(16,3 km.h-1). La moyenne annuelle sur la période de référence (18,2 km.h-1) souligne le 

caractère exceptionnel de 2000 qui se singularise par de forts vents (> 20 km.h-1) de secteur 

ouest d'avril à décembre. 
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Figure I–13 : Rose des vents de l'année de référence (moyenne 1970-2002) et évolution des fréquences (%jours) 

de vents > 20 km.h-1 par secteur à Lanvéoc (d'après données Météo France). 
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Figure I–14 : Evolution en 1999 et 2000 des vitesses journalières (en gris), moyennes mensuelles (en noir) et 

moyennes de référence (1971-2002, en rouge) des vents à Lanvéoc (d'après données Météo 
France). 
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I.3.2. Hydrologie 

I.3.2.1. Apports des bassins versants 

Les débits moyens et les cumuls annuels de l'Aulne (46,5 m3.s-1 ; 1465,4.106m3) et de 

l'Elorn (10,7 m3.s-1 ; 337,1.106m3) en 2000 sont supérieurs à ceux de 1999 de respectivement 

12 et 20%. La comparaison avec la période de référence (de 1970 à 2000, avec respectivement 

pour l’Aulne et l’Elorn : 31,5 m3.s-1 ; 6,0 m3.s-1 et 987,0.106m3 ; 186,8.106m3) témoigne de 

l'importance des apports lors de ces deux années, liée à leur forte pluviométrie (cf. I.3.1.3). 

Les débits moyens mensuels sont souvent supérieurs à la moyenne de référence 

pendant toute la période d'étude (Figure I–15). Le maximum journalier est atteint le 

13/12/2000 pour l'Aulne avec une valeur record de 579 m3.s-1. Pour les deux rivières, les 

apports d'eaux douces sont inférieurs en 2000 par rapport à 1999 en début d'année (janvier à 

mars), puis supérieurs au printemps. Ces différences s'atténuent progressivement pendant l'été 

avant la période de forte pluviométrie à la fin 2000-début 2001 où le débit moyen mensuel en 

novembre est supérieur à celui de 1999 de plus de 85 m3.s-1 (Aulne) et de 13 m3.s-1 (Elorn). 
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Figure I–15 : Evolution des débits journaliers (en gris), moyennes mensuels (en noir) et moyennes de référence 

(1970-2000, en rouge) de l'Aulne et l'Elorn de janvier 1999 à février 2001 (source : DIREN). 
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I.3.2.2. Température 

Les températures suivent classiquement un cycle annuel en "cloche" avec une 

amplitude de 8 à 9°C autour d'un minimum hivernal et d'un maximum estival, proches 

respectivement de 9 et 18°C (Figure I–16 ; Tableau I-3). En 1999, l'évolution des 

températures de la colonne d'eau sur les trois sites ateliers est similaire. Le site SA présente 

une évolution des températures très proche de celle de RO (surface) en 1999 et 2000 (écart 

moyen inférieur à 0,1°C, sauf au printemps 1999 et en hiver 2000-2001 où il atteint 0,2°C de 

plus pour SA). Pour tous les sites, la température ne descend notablement (±0,5°C) au-

dessous du seuil inférieur (10°C) limitant le développement potentiel du phytoplancton 

(Ragueneau, 1994) que pendant la période du 15 janvier au 20 février 2000. 

Les différences de température moyennées sur les trimestres représentatifs de 

"saisons biologiques" (périodes caractérisant des phases-clés du cycle annuel de production 

primaire ou de la biologie du benthos) mettent en évidence le caractère plus froid de l'eau à 

RO en 2000 par rapport à 1999 : -0,45°C de mars à mai, -0,8°C de juin à août, -0,9°C de 

septembre à novembre contre +0,4°C de décembre à février, soit une différence moyenne 

globale de -0,7°C pendant la période principale de production biologique (mars à novembre). 

A l'échelle des deux années d'étude, les différences de température entre la surface et 

le fond à une même date (thermoclines) sont faibles pour les trois sites par rapport à la 

variabilité mensuelle. Les températures de surface sont légèrement supérieures (de +0,18°C 

pour RO à +0,31°C pour CA, en moyenne) à celles de fond de mars à septembre pour chaque 

site. Cette tendance s'inverse, dans une moindre mesure (de -0,1°C en moyenne pour les trois 

sites), d'octobre à février. Chauvaud (1998) notait la faiblesse (<0,7°C) de la stratification 

thermique à SA toute l'année, en 1994 et 1995. 

 

Tableau I-3 : Températures (°C) minimales et maximales de l'eau de mer, en surface et au fond, sur les trois 
sites ateliers et à SA en période hivernale (octobre à mars) et estivale (avril à septembre). 

 période hivernale 
1998-1999 

période estivale 
1999 

période hivernale
1999-2000 

période estivale 
2000 

période hivernale
2000-2001 

Site minimum (date) maximum (date) minimum (date) maximum (date) minimum (date) 
Surface 9,8 (18/02) 18,3 (06/07) 9,1 (01/02) - - KE Fond 9,8 (18/02) 18,1 (10/08) 9,1 (01/02) - - 
Surface 9,7 (05/03) 18,7 (09/07) 8,8 (01/02) - - CA Fond 9,8 (18/02) 18,2 (10/08) 8,7 (01/02) - - 
Surface 9,7 (05/03) 17,8 (10/08) 9,1 (01/02) 17,6 (09/08) 9,4 (02/02) RO Fond 9,7 (18/02) 17,6 (10/08) 9,1 (01/02) 16,9 (14/09) 10,0 (02/02) 

SA Surface 9,8 (22/02) 18,2 (10/08) 8,7 (27/01) 17,5 (11/09) 9,9 (29/01) 
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Figure I–16 : Evolution de la température de la colonne d'eau sur les trois sites ateliers en 1999 et à RO en 2000. 

Nombre de profils réalisés : KE 1999 : 47 ; CA 1999 : 57 ; RO 1999 : 60 ; RO 2000 : 83. 

Profondeur 
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CA 1999 

RO 1999 

RO 2000 
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I.3.2.3. Salinité 

Les salinités suivent un cycle annuel avec une période printemps-été (d'avril à 

septembre) de fortes salinités (c.a. 35) très peu stratifiée et une période automne-hiver 

(d'octobre à mars) présentant plusieurs successions de dessalures dues aux apports d'eaux 

douces par les rivières en crue (Figure I–17 ; Tableau I-4). Il en résulte alors une salinité plus 

faible et souvent de fortes haloclines, avec une grande variabilité inter-annuelle. En 1999, 

l'évolution de la salinité de la colonne d'eau sur les trois sites ateliers est similaire. Le site SA 

présente une évolution des salinités très proche de celle de RO (surface) en 1999 et 2000. 

L'écart moyen est inférieur à 0,2, sauf au printemps 1999 (+0,32), en été 1999 (-0,31) et 

surtout pendant l'hiver 2000-2001 ou il atteint +1,33 par rapport à RO, vraisemblablement à 

cause de l'impact exceptionnel des crues des rivières à RO à cette date. 

Les moyennes trimestrielles des différences inter-annuelles de salinité en surface (et 

celles au fond, entre parenthèses) sont de : -0,19 (-0,36) de mars à mai, -0,43 (-0,33) de juin à 

août, -0,02 (-0,12) de septembre à novembre et -1,88 (-0,85) de décembre à février. La 

différence moyenne de salinité, de mars à novembre, met en évidence le caractère légèrement 

moins salin de l'eau en 2000 par rapport à 1999 (-0,21 en surface ; -0,27 au fond). 

A l'échelle des deux années d'étude, les différences de salinité entre la surface et le 

fond (haloclines) peuvent être importantes pour les trois sites par rapport à la variabilité 

mensuelle. Pour chaque site, les salinités de surface sont presque toujours inférieures et plus 

variables que celles de fond toute l'année et ce surtout de septembre à mai (de -0,46 pour RO 

à -1,20 pour CA, en moyenne). De mai à septembre, la différence surface-fond n'excède pas 

-0,15 pour les trois sites. Les dessalures peuvent se cantonner aux premiers mètres de la 

colonne d'eau ou atteindre le fond. Chauvaud (1998) notait l'absence de stratification haline à 

SA toute l'année en 1994 et 1995. 

 

Tableau I-4 : Salinités minimales et maximales de l'eau de mer, en surface et au fond, sur les trois sites ateliers 
et à SA en période hivernale (octobre à mars) et estivale (avril à septembre). 

 période hivernale 
1998-1999 

période estivale 
1999 

période hivernale
1999-2000 

période estivale 
2000 

période hivernale
2000-2001 

Site minimum (date) maximum (date) minimum (date) maximum (date) minimum (date) 
Surface 32,3 (15/03) 35,2 (16/09) 27,5 (04/01) - - KE Fond 33,2 (12/03) 35,2 (16/09) 32,2 (04/01) - - 
Surface 26,8 (24/02) 35,2 (13/09) 29,4 (04/01) - - CA Fond 33,7 (24/02) 35,2 (13/09) 33,3 (04/01) - - 
Surface 32,5 (05/03) 35,6 (09/07) 31,5 (03/11) 35,3 (01/09) 30,1 (02/02) RO Fond 34,4 (05/03) 35,3 (16/09) 33,5 (04/01) 35,3 (01/09) 32,5 (02/02) 

SA Surface 32,9 (29/12) 35,2 (02/09) 31,7 (05/01) 35,6 (16/08) 32,3 (29/01) 
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Figure I–17 : Evolution de la salinité de la colonne d'eau sur les trois sites ateliers en 1999 et à RO en 2000. 

Nombre de profils réalisés : KE 1999 : 47 ; CA 1999 : 57 ; RO 1999 : 60 ; RO 2000 : 83. 
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CA 1999 

RO 1999 
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I.3.2.4. Sels nutritifs 

La bonne corrélation (tests de corrélation de Pearson significatifs au seuil de 0,1%) 

entre les concentrations en sels nutritifs à SA et RO en 2000 (Figure I–18), ainsi qu'entre leurs 

ratios molaires (Figure I–19) permet de considérer les variations de SA en 1999 comme 

représentatives de celles de RO, exception faite de la période de novembre 2000 à février 

2001 où les plus fortes concentrations observées à RO sont à relier à l'influence des apports de 

la crue exceptionnelle fin 2000, plus marquée en centre rade que dans le goulet. Un décalage 

apparaît cependant sur les variations d'ammonium (amplitude) et de phosphates (délai) entre 

SA et RO. Cela pourrait être dû à la forte variabilité, sur un petit pas de temps, de ces 

paramètres ; les phosphates ont notamment un turn-over très rapide et un dosage biaisé par 

leur adsorption/résorption avec la MES (Del Amo et al., 1997). 

I.3.2.4.1. Différences inter-annuelles 2000-1999 

Del Amo et al. (1997) ont décrit une évolution saisonnière classique des sels nutritifs 

à RO ainsi que leurs limitations potentielles pour la production primaire phytoplanctonique. 

Les apports des rivières en crues (novembre à février) se traduisent par de fortes 

concentrations en sels nutritifs dans les eaux de surface, régulées par leur exportation en mer 

d'Iroise. Pendant la période de production primaire (mars à octobre), les concentrations 

chutent brutalement et fluctuent dans une gamme très inférieure à celle de l'hiver. La 

régulation des teneurs se fait cette fois principalement par la biologie et non plus par la 

physique : consommation par les producteurs primaires et recyclage (pélagique et benthique). 

On retrouve en 1999 et 2000 un cycle classique d'évolution des concentrations des 

sels nutritifs (Figure I–18). L'amplitude, les maxima et les minima des concentrations sont 

comparables pour les 2 années, excepté à l'hiver 2000-2001 pour RO où la crue 

exceptionnelle a entraîné des apports importants en nitrates et silicates. Les concentrations en 

sels nutritifs sont globalement un peu plus fortes en 2000 qu’en 1999, notamment de février à 

juin pour les phosphates et d'avril à juin pour les nitrates. Ceci est à relier au maintien 

d'apports importants par les rivières à cette période. De la même façon, les apports massifs 

des crues à la fin 2000 se répercutent sur les concentrations de tous les sels nutritifs. 
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Figure I–18 : Evolution des concentrations en sels nutritifs de l'eau de surface à SA en 1999 et 2000 et à RO en 

2000. La concentration inférieure potentiellement limitante est indiquée par un trait épais gris. 
N.I.D.=azote inorganique dissous (NH4+NO3+NO2). 
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I.3.2.4.2. limitations potentielles 

Le ratio Si/N est très inférieur à 1 jusqu'à la mi-juillet en 1999 et 2000 (Figure I–19), 

ce qui témoigne de la limitation potentielle par l'acide orthosilicique. La comparaison de 

l'évolution des ratios molaires (Figure I–20) et des concentrations limitantes en sels nutritifs 

permet de distinguer plusieurs périodes : 

• février 1999 : la limitation serait due, par ordre de priorité, à P, Si, puis N. 

Concrètement, la limitation sur la production primaire est forcée par l'irradiance faible et 

l'hydrodynamisme. 

• de mars à début juillet 1999 : la limitation (P, Si, N) et le ratio Si/N inférieur à 1 

indiquent une limitation par les silicates. La co-limitation par les phosphates est possible à 

partir de la fin avril en raison des très faibles concentrations de cet élément après cette date 

(<0,01µM). 

• de fin juillet à début octobre 1999 : le ratio Si/N devient supérieur à 1 (et même 

supérieur à 3 la moitié du temps) et la limitation alterne des priorités (P, N, Si) et (N, P, Si). 

Ce sont donc les nitrates qui deviennent limitants à cette période, avec un rôle éventuel des 

phosphates (ratio N/P<16 au début et à la fin de cette période) 

• de fin octobre 1999 à février 2000 : la limitation retrouve une priorité (P, Si, N) et 

un ratio Si/N inférieur à 1. Ce sont les conditions hivernales (irradiance, hydrodynamisme) 

qui limitent concrètement la production primaire. 

• de mars à début juillet 2000 : le ratio Si/N inférieur à 1 et la limitation alternant des 

priorités (P, Si, N) et (Si, P, N) indiquent encore une limitation par les silicates. Cependant, 

des pics de silicates se succèdent d'avril à juin et les concentrations en nitrates restent fortes 

(>10 µM), en lien avec les apports des rivières encore importants à cette période. La co-

limitation par les phosphates semble également moins évidente qu'en 1999, du moins jusqu'à 

la fin mai où leur concentration reste significative (>0,05µM).  

• de fin juillet à début octobre 2000 : le ratio Si/N devient supérieur à 1 (mais 

toujours inférieur à 2,5) et la limitation alterne des priorités (P, N, Si) et (N, P, Si). Ce sont 

ainsi les nitrates qui deviennent limitants à cette période, avec un rôle moins marqué des 

phosphates par rapport à 1999 (cf. ratios N/P et Si/P, Figure I–19). 

• de fin octobre 2000 à février 2001 : la limitation retrouve une priorité (P, Si, N) et 

un ratio Si/N inférieur à 1 caractéristique de la période hivernale. 
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Figure I–19 : Evolution des ratios molaires des sels nutritifs de l'eau de surface à SA en 1999 et 2000 et à RO en 

2000. La valeur d'inversion de priorité de limitation est indiquée par un trait épais gris. 
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Figure I–20 : Diagramme synthétique des ratios molaires des sels nutritifs à SA et RO en 1999-2000. Dans 

chaque zone, définie par le rapport Si/N/P = 16/16/1 (Redfield et al., 1963), les sels nutritifs 
potentiellement limitants sont reportés par ordre de priorité. La période hivernale (p. hiver.) s'étend 
de novembre à février et la période de production primaire (p. prod. prim.), de mars à octobre. 
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I.3.2.5. Phytoplancton 
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Figure I–21 : Evolution des concentrations en chlorophylle a et phéophytine a (fluorimétrie sur les filtres) dans 

l'eau de surface (à gauche) et de fond (à droite) des trois sites ateliers en 1999 et à RO en 2000. 
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Figure I–22 : Evolution des concentrations en chlorophylle a (fluorimètre Sea Tech in situ) de la colonne d'eau 

sur les trois sites ateliers en 1999 et à RO en 2000. Nombre de profils : KE 1999 : 47 ; 
CA 1999 : 57 ; RO 1999 : 60 ; RO 2000 : 83) 

Profondeur 
(mètres) KE 1999 

CA 1999 

RO 1999 

RO 2000 

Fluorimétrie 
[chl.a] (µg.l-1) 
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Les corrélations entre les valeurs obtenues par fluorimétrie in situ en fonction de 

celles obtenues par filtration (y = 0,83 x ; r² = 0,62 en surface et y = 0,90 x ; r² = 0,71 au 

fond ; tests de Pearson significatifs au seuil de 0,1%) permettent de valider les mesures 

effectuées au fluorimètre sur les trois sites pendant toute la période d'étude. Une légère 

surestimation par le fluorimètre est observée pour les valeurs faibles et moyennes. Les valeurs 

absolues utilisées seront donc celles obtenues par filtration. 

I.3.2.5.1. Variabilité spatiale 

La biomasse phytoplanctonique en rade de Brest est minimale de novembre à février 

(<1 µg.l-1). La période de mars à octobre est caractérisée par des successions d'efflorescences 

dont les compositions spécifiques sont variables dans le temps. En 1999, les eaux de surface 

des trois sites voient se succéder 9 efflorescences principales (Figure I–21 et Figure I–22) et le 

scénario est le même : après un premier pic fin mars, la concentration maximale en 

chlorophylle a est observée fin avril (8 à 9 µg.l-1). Plusieurs pics se succèdent ensuite, dont 

l'amplitude tend à décroître jusqu'à début octobre. Si la synchronisation des pics est 

remarquable, leur amplitude peut varier légèrement entre la surface et le fond et entre les sites. 

L'évolution de la biomasse intégrée (Figure I–23), si elle confirme la synchronisation 

à l'échelle de la rade des dates des pics de production (inflexion de la pente des courbes), 

montre des différences inter-sites sur la biomasse totale produite. Ainsi, la biomasse intégrée 

est maximale en surface à KE (678 µg.l-1), identique à CA et RO (592 µg.l-1) et minimale à 

SA (386 µg.l-1) en 1999. Dans les eaux de fond, KE connaît la même production qu'en surface 

en raison de la faible profondeur. CA et RO ont par contre une biomasse intégrée au fond qui 

devient plus faible qu'en surface, surtout après le pic printanier. Ces différences entre la 

surface et le fond peuvent être dues au fait que la production a lieu essentiellement en surface 

(conditions plus favorables). Des exportations occasionnelles de la biomasse produite en 

surface avant sédimentation ou des dégradations (naturelles ou par broutage) différentes entre 

la surface et le fond peuvent également contribuer à expliquer cette différence. 

L'évolution de la concentration en phéophytine (chlorophylle dégradée) coïncide 

globalement avec celle de la chlorophylle a. Cependant, l'amplitude des pics peut être très 

différente. Les maxima de concentration en phéophytine ont plutôt lieu en juillet pour les trois 

sites, comme le montrent la Figure I–21 et la Figure I–23 (inflexions des pentes). La 

différence entre les sites semble très faible pour ce paramètre. Cela pourrait être interprété 

comme une "capacité de dégradation" (naturelle ou par broutage) équivalente pour les trois 

sites ateliers (385 à 409 µg.l-1). SA, proche de l'Iroise, présente une biomasse intégrée en 
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phéopigments plus faible (324 µg.l-1), en liaison avec une production primaire également 

moindre. L'inflexion plus nette de la pente à CA indiquerait une dégradation maximale à cette 

station en juillet. La biomasse intégrée en phéopigments est comparable en surface et au fond 

(360 à 393 µg.l-1), sauf à CA (245 µg.l-1) dont les pics de phéophytine dans l'eau de fond ont 

une amplitude plus faible tout au long de l'année. Cette différence à CA pourrait être due au 

déficit en chlorophylle a de l'eau de fond par rapport à la surface, comme cela a été observé 

précédemment. La possibilité d'une dégradation moindre à CA est peu vraisemblable car il ne 

se traduit pas par un matériel frais (chlorophylle a) plus concentré. Une autre hypothèse qui, 

de plus, expliquerait pro parte le déficit fond-surface en chlorophylle, serait une exportation 

de cette matière produite ou dégradée vers le compartiment benthique. Les fortes densités de 

suspensivores benthiques filtreraient massivement l'eau de fond et piégeraient la production 

primaire dans le compartiment biologique ou sédimentaire. Cette hypothèse rejoint celles de 

Hily (1991), Le Pape (1996), Chauvaud et al. (2000) et Ragueneau et al. (2002) qui donnent 

au compartiment zoobenthique un rôle majeur dans le contrôle, et même le rétrocontrôle 

éventuel (via les sels nutritifs), de la dynamique phytoplanctonique. RO et surtout CA se 

distingueraient alors par une "pompe biologique" plus efficace, en fonction du gradient de 

densité de crépidules entre les sites ateliers (CA>RO>KE). 
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Figure I–23 : Evolution des biomasses intégrées du 15/02 au 03/11 de chlorophylle a et phéophytine a, dans les 

eaux de surface (à gauche) et de fond (à droite), sur les 3 sites ateliers et à SA en 1999. 
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I.3.2.5.2. Différences inter-annuelles 2000-1999 

En 2000, 8 efflorescences principales se succèdent à RO pendant la période de 

production primaire (Figure I–21 et Figure I–22). Le pic printanier (1er mai) de concentration 

en chlorophylle a est inférieur en surface (-1,5 µg.l-1) et surtout au fond (-3,9 µg.l-1) à celui de 

1999. L'évolution de la biomasse intégrée (Figure I–24) confirme que la production primaire 

n'est pas concentrée sur la fin avril en 2000, mais répartie sur toute la période, avec une autre 

forte période de production centrée sur juillet. Cet étalement dans le temps de la production 

est encore plus net dans les eaux de fond. Cependant, la biomasse totale produite en 2000 à 

RO est inférieure en surface (507 µg.l-1) et au fond (395 µg.l-1) à celle de 1999 de près de 

100 µg.l-1. La différence observée entre la production totale en surface et au fond en 2000 est 

du même ordre de grandeur que celle observée en 1999. SA, avec une production intégrée 

moins intense au printemps, ne présente pas de différence notable (-9 µg.l-1) entre 2000 et 

1999 pour la biomasse totale produite. 
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Figure I–24 : Evolution des biomasses intégrées du 15/02 au 03/11 de chlorophylle et phéophytine a, dans les 

eaux de surface (à gauche) et de fond (à droite), à SA et RO en 1999 et 2000. 
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Les pics maximaux de concentration en phéophytine en 2000 à RO sont plus 

fréquents en mai-juin et en septembre, surtout dans l'eau de fond (Figure I–21). La quantité 

totale de phéopigments est cependant équivalente (380 µg.l-1) en surface en 1999 et 2000 

(Figure I–24). La biomasse totale au fond est supérieure (+46 µg.l-1) à RO en 2000. Ces 

différences inter-annuelles peuvent s'expliquer par les différences d'occurrence et d'intensité 

des blooms et par une dégradation différente pour chacun d'entre eux. A SA, la biomasse 

intégrée de phéopigments en surface est équivalente à celle de RO en 2000, et donc supérieure 

(+55 µg.l-1) à celle de 1999, bien que la production totale (chlorophylle intégrée) soit 

équivalente pour les deux années sur ce site. 

I.3.2.5.3. Composition spécifique et dynamique des efflorescences 

Outre la différence d'amplitude des pics de pigments, les deux années se singularisent 

par la composition spécifique de leurs efflorescences successives (Tableau I-5 et Figure I–25). 

Le printemps 1999 est dominé par des diatomées et notamment par Rhizosolenia delicatula 

lors du bloom principal (30 avril). Après juin, les blooms sont dominés par un dinoflagellé : 

Gymnodinium chlorophorum. Cette espèce, bien que non toxique, forme des agrégats 

(observés sur le terrain) qui peuvent avoir un effet nocif indirect sur la faune benthique en 

créant des conditions anoxiques à l'interface eau/sédiment (Belin et Raffin, 1998). Le 

dinoflagellé toxique Karenia mikimotoi est signalé uniquement, et en faible quantité, lors du 

bloom du 10 juillet. Ces blooms secondaires dominés par les dinoflagellés pourraient être la 

conséquence de conditions particulières, liées aux concentrations en sels nutritifs (les 

dinoflagellés profitant alors, par leur cinétique propre et par opportunisme, de ces conditions 

qui leur seraient plus favorables). En effet, bien que les nitrates soient l'élément limitant 

prioritaire à cette période, le ratio Si/N est fort et les concentrations en silicates sont faibles 

mais non-limitantes (>2 µM) de juillet à septembre (cf. I.3.2.4.2 et Figure I–25). Les 

phosphates, dont les concentrations et les ratios N/P sont souvent plus faibles en 1999 qu'en 

2000, pourraient également être impliqués dans ces limitations. Le manque de connaissances 

sur les cinétiques propres à chaque espèce dominant une efflorescence phytoplanctonique, 

ainsi que l'évaluation des capacités de stockage, d'utilisation et de régénération des sels 

nutritifs au sein même du compartiment biologique ne permettent pas de relier directement les 

conditions environnementales (hydroclimat, concentrations en sels nutritifs) à une 

composition spécifique "type" attendue. 
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Le printemps 2000 est également dominé par les diatomées, mais les espèces sont 

différentes de celles de 1999. C'est Skeletonema costatum qui domine le bloom principal 

(1er mai). Le bloom précédent (31 mars) était marqué par la dominance d'une diatomée 

atypique par sa taille (jusqu'à 300µm) : Coscinodiscus sp. De plus, les blooms secondaires 

sont tous constitués de diatomées, alors que l'acide orthosilicique atteint des concentrations 

très faibles (<0,5 µM) en juillet. Cependant, le rapport Si/N est toujours inférieur à 2,5 en 

2000 et la régénération des silicates d'août à octobre est plus rapide en 2000 (0,08 µM.j-1) 

qu'en 1999 (0,04 µM.j-1). Cette régénération de la silice, alors que les apports des rivières sont 

minimaux, est due à son recyclage au niveau du sédiment (Ragueneau, 1994 ; Le Pape et al., 

1995). Le rôle des suspensivores et notamment de la crépidule dans le piégeage de la silice 

biogénique et son recyclage pendant l'été a été évalué par Ragueneau et al. (2002). La silice 

biogénique piégée dans les biodépôts pourrait ainsi être recyclée rapidement (avec un délai 

estimé de 1 à 3 mois) induisant un flux benthique potentiel de silice dissoute régénérée estimé 

de 2 à 6 mM.m-2.jour-1. La variabilité inter-annuelle des flux de silicates régénérés résulterait 

alors pro parte d'une consommation plus ou moins importante des blooms successifs de 

diatomées par les filtreurs benthiques, en fonction de la nature et de l'intensité de ces 

efflorescences (Chauvaud et al., 2000). Cependant, la régénération moindre observée en 1999 

peut être difficilement liée à une dégradation moindre des forts blooms au début du printemps 

(Figure I–24), compte-tenu du délai estimé de régénération de la silice et d'une bonne 

dégradation observée à partir de juin. En outre, les conditions hydroclimatiques (température, 

salinité, agitation, …) sont des facteurs régulateurs de la vitesse de cette cinétique. Les 

différences inter-annuelles de température, salinité et surtout d'agitation de la masse d'eau 

observées peuvent suffire à expliquer une cinétique de régénération différente entre 1999 et 

2000. Les phosphates dont les concentrations et les ratios N/P sont plus forts en 2000 qu'en 

1999 pourraient également avoir un rôle dans le maintien de la dominance des diatomées 

pendant les blooms secondaires. Les apports significatifs et réguliers en sels nutritifs d'avril à 

juin en surface par les rivières, ainsi que des cinétiques différentes (espèces 

phytoplanctoniques différentes) de stockage, d'utilisation et de régénération au sein même du 

compartiment biologique en 2000 pourraient aussi expliquer pro parte ce phénomène. 

L'étude à long terme des conditions environnementales et de la production primaire 

permettra de mieux comprendre les facteurs favorables au maintien d'efflorescences 

siliceuses. 
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Tableau I-5 : Composition spécifique et comptage des efflorescences phytoplanctoniques à RO en 1999 - 2000 
(Nézan, comm. pers.). Les dinoflagellés sont indiqués en rouge, par opposition aux diatomées. 

Date numéro Espèce dominante comptage 
02/04/1999 1 Thalassiosira spp. 56% microflore totale
30/04/1999 2 Rhizosolenia delicatula 91% microflore totale
27/05/1999 3 Chaetoceros sociale début du bloom
01/06/1999 3 Chaetoceros sociale bloom établi
08/06/1999 4 Chaetoceros curvisetus et C. debilis 86% ; 1 500 000 cell.l-1

Gymnodinium chlorophorum 212 000 cell.l-110/07/1999 6 
Karenia mikimotoi 72 700 cell.l-1

27/07/1999 7 Gymnodinium chlorophorum 590 000 cell.l-1

20/08/1999 8 Gymnodinium chlorophorum 86 400 cell.l-1

Rhizosolenia (setigera, fragilissima, delicatula) 42 000 cell.l-116/09/1999 9 
Gymnodinium chlorophorum 31 800 cell.l-1

31/03/2000 1 Coscinodiscus sp. - non compté -
Skeletonema costatum 7 296 000 cell.l-101/05/2000 2 

Thalassiosira antarctica var. borealis 420 000 cell.l-1

03/05/2000 2 Skeletonema costatum 4 128 000 cell.l-1

Pseudo-Nitzschia pseudodelicatissima 577 000 cell.l-117/05/2000 3 
Rhizosolenia fragilissima 211 400 cell.l-1

Pseudo-Nitzschia pseudodelicatissima 602 000 cell.l-118/05/2000 3 
Rhizosolenia fragilissima 224 800 cell.l-1

Pseudo-Nitzschia pseudodelicatissima 213 400 cell.l-120/05/2000 3 
Rhizosolenia fragilissima 212 000 cell.l-1

31/05/2000 4 Rhizosolenia delicatula 97 000 cell.l-1

05/06/2000 4 Rhizosolenia delicatula 145 400 cell.l-1

19/06/2000 5 Chaetoceros curvisetus et C. debilis 1 881 600 cell.l-1

Chaetoceros (curvisetus, debilis, radians) 1 680 000 cell.l-110/07/2000 6 
Pseudo-Nitzschia spp. 206 800 cell.l-1

Chaetoceros radians 121 800 cell.l-1

Pseudo-Nitzschia spp. 40 100 cell.l-1

Skeletonema costatum 23 200 cell.l-1

29/08/2000 7 

Rhizosolenia delicatula et R. spp. 15 200 cell.l-1

14/09/2000 8 Chaetoceros radians 1 353 600 cell.l-1

Gymnodinium chlorophorum 31 300 cell.l-122/09/2000 8 
Rhizosolenia (delicatula, fragilissima et spp.) 23 600 cell.l-1
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Figure I–25 : Succession des efflorescences phytoplanctoniques et évolution des concentrations en 

chlorophylle a dans l'eau de surface (trait noir épais) et de fond (trait gris fin) à RO en 1999 et 
2000. L'évolution des concentrations en nitrates (bleu), silicates (vert) et phosphates (x10, violet) 
est graduée sur l'échelle inversée à droite. L’aplat jaune souligne la période printanière (avril-juin). 
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I.3.2.6. Matières en suspension 

La matière en suspension est un paramètre très variable à toutes les échelles de 

temps, du cycle de marée à l'échelle pluriannuelle. Cependant, des tendances saisonnières se 

retrouvent pour tous les sites, au fond comme en surface (Figure I–26). En 1999, la période 

hivernale (février) se distingue par des concentrations élevées en MES (10 à 11 mg.l-1 en 

moyenne), avec une proportion de matières organiques faible (13 à 24%). La période estivale 

(juin à août) est caractérisée par des concentrations en MOP fortes (1,7 à 2 mg.l-1 en 

moyenne) et un rapport MOP/MES fort (41 à 44% en moyenne). Les périodes intermédiaires 

font la transition entre ces deux situations. 

Les caractéristiques de chaque saison, générales à la rade en 1999, ne se retrouvent 

pas à RO en 2000. La concentration hivernale (février) en MES est moins forte (5 à 6 mg.l-1 

en moyenne) en 2000 qu'en 1999 mais le ratio MOP/MES reste faible (autour de 25%). Les 

apports des rivières en matières inorganiques particulaires sont plus faibles qu'en 1999, en 

relation avec les débits des rivières également inférieurs depuis janvier (Figure I–15). Au 

printemps 2000 (mars à mai), la concentration en MES (3,5 mg.l-1 en moyenne) est proche de 

celle de 1999, mais la part de l'organique est plus forte (jusqu'à +15%) en mars-avril, puis plus 

faible en mai (jusqu'à -15%) qu'en 1999. Pendant l’été 2000 (juin à août), les pics de MES et 

de MOP sont moins forts et moins variables qu'en 1999 (respectivement 3,4 et 1,3 mg.l-1 en 

moyenne). L'influence de la production primaire est moins nette. A l’automne 2000 

(septembre à novembre), contrairement à 1999, les concentrations en MES augmentent 

brutalement (4,9 mg.l-1 en surface et 6,2 mg.l-1 au fond en moyenne) et de façon durable (plus 

de 40 jours d'affilée). La MOP augmente également (1,6 mg.l-1 en moyenne), mais dans une 

moindre mesure et le ratio MOP/MES (30% en moyenne) reste inférieur à celui de 1999. Les 

rivières n'étant pas encore en crue, ce phénomène est à relier au mélange turbulent des masses 

d'eau, généré par des vents exceptionnellement forts à cette période (cf I.3.1.4) qui 

homogénéiserait la colonne d'eau (cf. paragraphes précédents) et provoquerait une remise en 

suspension des particules fines sédimentées. De décembre 2000 à février 2001, la 

concentration moyenne en MES est de 8,2 mg.l-1 (surface) et 9,1 mg.l-1 (fond) alors que la 

concentration moyenne en MOP atteint la valeur exceptionnelle de 3,1 mg.l-1 et la proportion 

de matière organique est forte (36% en moyenne). Aux apports de MES liés aux crues 

exceptionnelles de l’hiver 2000-2001, combinés à un hydrodynamisme particulier, s'ajoutent 

des épisodes de remises en suspension liés aux fortes tempêtes et aux activités de pêche à la 

drague. L'influence respective de ces différentes perturbations restent à déterminer. 
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Figure I–26 : Evolution des concentrations en matières en suspension (MES) et en matière organique particulaire 

(MOP) dans l'eau de surface et de fond des trois sites ateliers en 1999 et à RO en 2000. 
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I.3.2.7. Variabilité hydrologique à l'échelle du cycle de marée 

Ce suivi a été réalisé à RO, heure par heure, du 17 mai (8h00) au 20 mai 2000 

(19h00), avec une interruption les nuits du 18 au 19 et du 19 au 20 mai 2000. Le coefficient 

de marée est assez fort (86 à 79) pendant cette période où débute la troisième efflorescence 

phytoplanctonique à Pseudo-Nitzschia pseudodelicatissima et Rhizosolenia fragilissima. Il est 

utile de remarquer que la variabilité haute-fréquence de ces trois paramètres, à l'échelle du 

cycle de marée, est globalement inférieure à la variabilité journalière et mensuelle. 

Les eaux sont relativement homogènes en température et salinité du 17 au 19 mai 

(Figure I–27) avec des écarts moyens surface-fond de respectivement +0,08°C et -0,1 et des 

gradients horaires maximaux de +0,34°C et -0,40. La journée du 20 mai se distingue par une 

dessalure en surface (31,8) atteignant le fond (33,2) et une stratification thermique et haline 

moyenne de respectivement +0,35°C et -1,08 avec des gradients horaires maximaux de 

+0,52°C et -1,78. L'évolution des maxima et des minima de température et salinité est 

soumise au cycle de marée, y compris pendant la dessalure du 20 mai. Ainsi, les minima de 

température et les maxima de salinité de la colonne d'eau s'établissent à pleine mer et sont 

plus marqués dans les 20 derniers mètres de la colonne d'eau. Cela témoigne de l'arrivée d'une 

masse d'eau marine (issue de l'Iroise), par le fond car plus dense (plus froide et plus salée), 

lors du flot. Les maxima de température et les minima de salinité sont notés au milieu du 

jusant et au milieu du flot. Lors du jusant, l'influence des apports d'eaux douces plus chaudes 

et moins salées, dans la couche de surface, se répercute sur toute la colonne d'eau à mi-marée 

(mélange turbulent maximal). L'influence de ces eaux en milieu de flot, mais dans une 

moindre mesure, résulte de l'hydrodynamisme complexe (courants tourbillonnaires) qui peut 

conduire au piégeage temporaire d'une partie de la masse d'eau. Globalement, la stratification 

est peu marquée en raison du mélange rapide de ces masses d'eau successives, sauf le 20 mai. 

Pour la production primaire phytoplanctonique, les eaux sont globalement 

homogènes bien qu'un décalage (1 à 2 heures) entre le fond et la surface soit régulièrement 

observé. L'évolution des maxima et des minima de fluorescence1 est également influencée par 

le cycle de marée. Ainsi, les maxima de fluorescence sont relevés quelques heures après la 

pleine mer, soit pendant la pénétration des eaux de surface au jusant. Les minima de 

fluorescence s'établissent au début du flot, de façon plus marquée au fond, en relation avec 

l'intrusion des eaux marines, moins chargées en phytoplancton, et avant l'homogénéisation de 

                                                 
1 Les mesures de concentration en chlorophylle a étant légèrement surestimées par le fluorimètre 
(cf. I.3.2.5), ces valeurs sont relatives et peuvent différer légèrement des valeurs absolues réelles. 
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mi-marée. Ce résultat témoigne de l'alternance des masses d'eau, selon le cycle tidal modulé 

par l'hydrodynamisme complexe décrit précédemment, avec un matériel issu de la production 

primaire plus concentré dans les eaux "type rade" (influencées par les apports des rivières) 

que dans les eaux marines (mer d'Iroise). Globalement, la production primaire est donc 

homogénéisée sur toute la colonne d'eau à chaque marée, en période de forts coefficients. 

 
 

 

 

 
Figure I–27 : Evolution de la température (sonde CTD), de la salinité (sonde CTD) et de la concentration en 

chlorophylle a (fluorimètre Sea Tech in situ) de la colonne d'eau à RO du 17 au 20 mai 2000. 
57 profils réalisés. BM=Basse Mer ; PM=Pleine Mer (coefficient de marée 86-79). 

Profondeur 
(mètres) RO 17-20 mai 2000 

Température 
°C 

Salinité 

Fluorimétrie 
[chl.a] (µg.l-1) 
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I.3.3. Sédimentologie 

I.3.3.1. Granulométrie 

Les courbes granulométriques, avec une faible variation pendant toute la période 

d'étude, permettent de caractériser les sédiments des trois sites ateliers (Figure I–28). Les 

brins de maërl vivants (fraction grossière superficielle) du banc de maërl de KE forment une 

couche de plusieurs centimètres d'épaisseur et reposent sur une vase mêlée de débris de maërl 

mort. Le grain moyen est de 1600 µm, variant entre 1300 et 1900 µm pendant la période 

d'étude. Son taux de pélites important (31,3±3,4%) ne montre aucune tendance significative 

dans son évolution. CA pourrait être classé dans les sables envasés compte-tenu de son fort 

taux de pélites (34,7±3,7%), mais sa fraction grossière importante (12,4%, constituée de 

débris coquilliers, essentiellement de crépidules) lui confère une particularité remarquable. Le 

grain moyen est de 155 µm (110 à 190 µm). RO correspond à un sable hétérogène envasé, 

d'après la classification de Chassé et Glémarec (1976). Le grain moyen est de 580 µm (440 à 

655 µm pendant ses variations saisonnières en 1999 et 2000). La fraction grossière est 

essentiellement constituée de débris de maërl mort. L'indice de Trask (So=3,1±0,8) et l'indice 

d'asymétrie (Sk=0,95±0,15) témoignent d'un sédiment très mal trié, mais dont les fractions 

inférieures et supérieures à la médiane sont équilibrées, reflétant l'hydrodynamisme particulier 

de ce site, situé dans l'anse de Roscanvel (favorisant une sédimentation des particules fines) 

mais soumis à des courants de marée tourbillonnaires. Son taux de pélites (12,9±1,9%) est le 

plus faible des trois sites ateliers. L'augmentation observée à partir de mai 2000 est 

significative par rapport aux valeurs précédentes (tests Kolmogorov-Smirnov et Mann-

Whitney ; seuil 5%). Cette augmentation du taux de pélites, sans modification du profil 

granulométrique, résulterait d'un apport en particules fines. 

I.3.3.2. Matières organiques du sédiment 

La Figure I–29 et les tests statistiques (Kolmogorov-Smirnov et Mann-Whitney ; 

seuil 5%) montrent une différence significative dans la teneur en matières organiques des 

sédiments sur les trois sites. Ainsi, CA présente le taux moyen global le plus important 

(9,48±1,15%), devant KE (6,04±1,12%) et RO (4,29±1,31%). Aucune saisonnalité n'est 

décelable de façon significative dans l'évolution de ce paramètre pour chaque site. CA est le 

seul site qui présente une différence significative (+1,6% en moyenne globale en surface) 

entre les trois premiers centimètres et le reste du sédiment. 
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Figure I–28 : Courbes granulométriques cumulatives moyennes et catégories sédimentaires des sites ateliers. 

Evolution du taux moyen mensuel et global de pélites des sites ateliers en 1999 et 2000. 
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Figure I–29 : Evolution des pourcentages moyens saisonniers de matières organiques, de la surface (3cm) et de 

tout le sédiment, et moyennes globales des sites ateliers en 1999 et 2000. 
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I.3.3.3. Pigments du sédiment 

La Figure I–30 et les tests statistiques (Kolmogorov-Smirnov et Mann-Whitney ; 

seuil 5%) montrent des différences significatives entre les sites, variables selon le pigment 

considéré. Ces tendances ont été vérifiées en restreignant la comparaison à la période de 

juillet à octobre 1999, dont les dates d'échantillonnages sont communes aux trois sites. Ainsi, 

KE présente la concentration en chlorophylle a moyenne la plus forte (5,47±2,66 µg.g-1) avec 

un maximum (9,16 µg.g-1) en février 2000. CA (1,83±1,21 µg.g-1) et RO (1,51±0,78 µg.g-1) 

ont des concentrations moyennes globales en chlorophylle a qui ne sont pas significativement 

différentes. Aucune saisonnalité significative n'est décelée dans l'évolution de ce paramètre, 

sauf pour KE où la concentration est nettement supérieure au début 2000. Pour la teneur en 

phéophytine, CA se démarque de façon significative par une concentration moyenne globale 

(10,39±1,51 µg.g-1) très supérieure à KE (3,21±1,49 µg.g-1) et RO (3,72±1,55 µg.g-1), non 

significativement différents entre eux. La seule différence saisonnière significative pour ce 

paramètre est une forte augmentation à l'automne 2000 pour RO. 
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Figure I–30 : Evolution des concentrations moyennes saisonnières en chlorophylle et phéophytine a, et 

moyennes globales et de juillet à octobre 1999, des sites ateliers en 1999 et 2000. 



 
53

I.4. DISCUSSION 

I.4.1. Météorologie 

Les données de température aérienne, irradiance, précipitations et vitesse de vent en 

1999 et 2000, comparées aux moyennes de référence sur 32 ans (1971-2002) ont permis de 

caractériser ces deux années. Les données de 1994 et 1995 (Météo France in Chauvaud, 

1998 ; Tableau I-6) apportent des informations complémentaires sur la variabilité inter-

annuelle en rade de Brest. 

Tableau I-6 : Moyennes et cumuls annuels des paramètres météorologiques en rade de Brest.  
(source Météo France). 

Paramètre 1971-2002 1994 1995 1999 2000 
Température (°C) 11,66 - - 12,61 12,05 

Irradiance (kJ.cm-2) 396 384 402 394 357 
Précipitations (mm) 975 1034 1037 1121 1274 

Vitesse de vent (km.h-1) 18,2 32,2 30,5 16,3 26,9 
 

Les températures aériennes (données non disponibles pour 1994-1995) sont 

supérieures aux moyennes de référence en 1999 et 2000, particulièrement au printemps-été 

1999 (+1,8°C en moyenne en mai). Alors que 1995 et 1999 ont une irradiance globalement 

proche de l'année de référence, 1994 présente une luminosité moindre du printemps à 

l'automne (c.a. -300 J.cm-2.j-1 en moyenne en mai) et 2000 un déficit encore plus marqué au 

printemps-été (-560 J.cm-2.j-1 en moyenne en mai). Le cumul annuel des précipitations indique 

que si les valeurs de 1994 et 1995 sont légèrement supérieures à la moyenne de référence, 

1999 et surtout 2000 sont exceptionnellement pluvieuses. L'automne 2000 (+2,9 mm.j-1 en 

moyenne en novembre) et surtout l'hiver 1994-1995 (+3,8 mm.j-1 en moyenne en novembre) 

se distinguent par une pluviosité exceptionnellement forte. Si les vitesses de vent sont proches 

et même légèrement inférieures (+0,5 à -6 km.h-1) aux moyennes de référence de janvier 1999 

à mars 2000, 1994 et surtout 1995 se distinguent par des vents moyens plus forts au premier 

trimestre (respectivement +17 et +22 km.h-1 globalement). D'avril à décembre, les années 

1994, 1995 et 2000 ont des vents forts supérieurs à la moyenne de référence  

(+9 à +13 km.h-1). Le dernier trimestre 2000 se distingue par des vents encore plus forts 

(+19 km.h-1 globalement). 
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I.4.2. Hydrologie – Evolution à long terme de la rade de Brest 

Les données hydrologiques disponibles sur la rade, si elles couvrent une large 

période (Tableau I-7), n'ont pas la même fréquence d'acquisition selon l'année considérée. 

Seules les années dont les mesures sont régulièrement réparties et en nombre suffisant (>20) 

seront utilisées pour chaque paramètre considéré. Les débits des rivières correspondent à des 

mesures journalières depuis 1970, moyennées mensuellement, et les apports en nitrates 

(NO2+NO3) sont calculés à partir de mesures journalières de concentration, depuis 1979 

(agence de bassin de Loire-Bretagne - DIREN). Les températures et salinités de RO en 

surface sont issues d'une compilation de données de sources diverses, dont le R.N.O.-

M.E.D.D. (Ifremer, banque Quadrige). Cette même source a permis de compléter le suivi des 

études universitaires successives pour les autres paramètres. Les déterminations des espèces 

phytoplanctoniques sont issues de ces études et du Rephy (E. Nézan, Ifremer Concarneau). 
 

Tableau I-7 : Sources et nombre de mesures des paramètres hydrologiques de 1975 à 2000 à RO, en surface. 
Année Sources N.I.D. Si(OH)4 PO4 Chlorophylle a Phéophytine a
1975 R.N.O. 48 48 48 0 0 

1976 R.N.O. 50 52 52 9 6 

1977 R.N.O. 37 37 37 36 35 

1978 R.N.O. 23 24 24 12 12 
1981 Quéguiner (1982) 

R.N.O. 
27 27 21 26 25 

1982 Quéguiner (1982) 
R.N.O. 

33 33 30 34 32 

1983 Hafsaoui (1984) 
R.N.O. 

28 28 22 22 14 

1991 Daniel (1995) 
Ragueneau (1994) 

35 35 35 32 32 

1992 Ragueneau (1994) 
Daniel (1995) 

33 32 31 29 28 

1993 Del Amo (1996) 31 31 30 30 27 

1994 Del Amo (1996) 
Chauvaud (1998) 

7 7 7 31 29 

1995 Chauvaud (1998) 
R.N.O. 

4 4 4 35 33 

1996 Chauvaud et al. (2000) 
R.N.O. 

4 4 4 39 0 

1997 Savoye (2001) 
Grall (2002) 

24 24 23 41 19 

1998 Somlit 
Grall (2002) 

37 38 38 73 0 

1999 Somlit 
Cette étude 

47 47 47 58 58 

2000 Cette étude 67 67 68 74 72 
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I.4.2.1. Apports des bassins versants 

La Figure I–31 montre que les apports en nitrates par les rivières sont globalement 

proportionnels aux débits. Certaines années exceptionnellement pluvieuses se distinguent par 

des crues hivernales intenses et des apports pouvant se prolonger au printemps. L'hiver 2000-

2001 présente notamment la 2ème crue maximale journalière la plus importante et la 4ème 

mensuelle tricennale. Le bilan annuel des flux de nitrates (Figure I–32) ne montre pas 

d'évolution à long terme des apports par les rivières, compte-tenu de la forte variabilité inter-

annuelle de leurs débits. Cependant, la concentration moyenne mensuelle en nitrates de ces 

eaux a sensiblement augmenté (de c.a. 17 mg.l-1 en 1979 à c.a. 28 mg.l-1 dès 1994). Ce 

phénomène est à relier aux activités agricoles et d'élevages intensifs sur les bassins versants. 

La stabilisation observée après 1995 peut être due à un changement (un peu plus amont) de la 

station de mesure, des pratiques agricoles (dates d'épandages, …) et/ou une épuration des 

eaux plus efficace. 
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Figure I–31 : Evolution de 1970 à 2000 des débits journaliers et des apports moyens mensuels en nitrates 

(NO2+NO3) par les rivières Aulne et Elorn (apports cumulés) au niveau de leurs estuaires 
(d'après données DIREN). 

Apports cumulés des rivières (Aulne et Elorn)

0

10000

20000

30000

40000

50000

60000

70000

80000

90000

19
79

19
80

19
81

19
82

19
83

19
84

19
85

19
86

19
87

19
88

19
89

19
90

19
91

19
92

19
93

19
94

19
95

19
96

19
97

19
98

19
99

20
00

Fl
ux

 to
ta

l d
e 

ni
tr

at
es

(T
.p

ér
io

de
-1

)

0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

C
on

ce
nt

ra
tio

n 
m

oy
en

ne
 

m
en

su
el

le
 (n

itr
at

es
 m

g.
l-1

)

Flux annuel
Flux de mars à octobre
[nitrates] moyenne mensuelle

 
Figure I–32 : Evolution de 1970 à 2000 des flux totaux annuels et pendant la période de production primaire 

(mars à octobre) de nitrates-nitrites (NO2+NO3) par les rivières Aulne et Elorn (apports cumulés) 
au niveau de leurs estuaires. Evolution de leur concentration moyenne mensuelle en nitrates sur la 
même période (tendance générale en rouge) (d'après données DIREN). 
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La comparaison de la période 

d'étude et des années 1994-1995 avec la 

moyenne de référence permet de 

relativiser les apports mensuels 

respectifs (Figure I–33). Les écarts-

types importants autour des moyennes 

mensuelles de référence témoignent de 

la grande variabilité inter-annuelle pour 

chacun des paramètres considérés. Le 

caractère exceptionnel des crues de 

l'hiver 1994-1995 et de l'automne-hiver 

2000-2001 est mis en évidence. Les 

années 1994 et 2000 se distinguent de 

1995 et 1999 par des apports encore 

importants et exceptionnels en nitrates 

(flux) de mai à juillet, probablement 

associés à des apports en silicates et 

phosphates. 

 

 

 

 

 

 

Figure I–33 : Variabilité inter-annuelle des 
apports moyens mensuels en eaux douces et en 
nitrates (concentration et flux) par les rivières 
Aulne et Elorn (apports cumulés) en 1994, 
1995, 1999 et 2000. La moyenne (en rouge) est 
établie sur la période 1970-2000 (d'après 
données DIREN). 
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I.4.2.2. Température 

La Figure I–34 montre une variabilité inter-annuelle relativement faible de la 

température des eaux de surface à RO au cours des 25 dernières années. Le minimum 

journalier est de 5,3°C le 3 mars 1986 et le maximum de 19,5°C le 4 août 1990. 
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Figure I–34 : Evolution de 1975 à 2000 de la température de l'eau de surface à RO. 

 
La comparaison de l'évolution annuelle des températures avec celle de la moyenne de 

référence (Figure I–35) permet de qualifier les années 1994, 1995, 1999 et 2000 d'années 

globalement "chaudes". Le caractère exceptionnellement élevé des températures par rapport à 

la moyenne de référence est surtout notable à la fin de l'automne 1994 et à la fin de l'été-début 

de l'automne 1999. L'année 2000 est globalement la plus proche de l'année de référence. 

 

RO

7

9

11

13

15

17

19

Te
m

pé
ra

tu
re

 (°
C

)

fé
vr

m
ar

s

av
r

m
ai

ju
in ju
il

ao
ût

se
pt oc

t

no
v

dé
c

ja
nv fé
vr

1975-2000
1994
1995
1999
2000

 
Figure I–35 : Variabilité inter-annuelle de la température de l'eau de surface à RO en 1994, 1995, 1999 et 2000. 

La moyenne (en rouge) est établie sur la période 1975-2000. 
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I.4.2.3. Salinité 

La Figure I–36 montre une forte variabilité inter-annuelle de la salinité des eaux de 

surface à RO au cours des 25 dernières années, due à celle de la pluviométrie et à celle des 

apports par les rivières qui en résulte. L'amplitude réelle peut être masquée par la forte 

variabilité à moyenne (jours) et haute (marée) fréquences. Le maximum journalier observé est 

de 35,7 le 29 août 1991 et le minimum observé de 17,6 le 30 mars 1995. L'impact sur le fond 

peut être différent en fonction de l'intensité et de la durée de chaque dessalure. 

 

RO

17
19
21
23
25
27
29
31
33
35

19
75

19
76

19
77

19
78

19
79

19
80

19
81

19
82

19
83

19
84

19
85

19
86

19
87

19
88

19
89

19
90

19
91

19
92

19
93

19
94

19
95

19
96

19
97

19
98

19
99

20
00

20
01

Sa
lin

ité

 
Figure I–36 : Evolution de 1975 à 2000 de la salinité de l'eau de surface à RO. 

 
La comparaison de l'évolution annuelle des salinités avec celle de la moyenne de référence 

(Figure I–37) met en évidence le caractère exceptionnel de la dessalure de surface en janvier-février 

1995, suivi de dessalures plus brèves en mars-avril. Par contre, la période de mai à juillet connaît des 

salinités de surface plus fortes en 1995 et 1999, par rapport à 1994 et 2000, en accord avec les 

tendances observées sur les débits des rivières (Figure I–33). 
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Figure I–37 : Variabilité inter-annuelle de la salinité de l'eau de surface à RO en 1994, 1995, 1999 et 2000. La 

moyenne (en rouge) est établie sur les périodes 1975-1984 et 1991-2000. 
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I.4.2.4. Sels nutritifs 

La variation des ratios molaires suit un cycle annuel en lien avec celui des 

concentrations en sels nutritifs (cf. I.3.2.4). Si la saisonnalité est globalement conservée 

chaque année, les maxima et surtout les minima des ratios N/P et Si/N semblent augmenter au 

cours des 25 dernières années. L'évolution à long terme des ratios Si/N, en terme d'amplitude 

et de saisonnalité semble plus complexe (Figure I–38). 
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Figure I–38 : Evolution de 1975 à 2000 du ratio molaire Si/N de l'eau de surface à RO. La valeur d'inversion de 

priorité de limitation (Si/N = 1 ; Redfield et al., 1963) est indiquée par un trait rouge. 
 

La Figure I–39 montre des changements dans le cycle annuel d'évolution du ratio 

Si/N au cours des 25 dernières années. Les années 70 connaissent une limitation classique par 

l'hydroclimat et/ou la silice (Si/N<1) de novembre à avril, puis une forte limitation par les 

nitrates (Si/N>>1) pendant l'été, confirmée par des rapports N/P globalement inférieurs à 16 

pendant cette période. Dans les années 80, cette saisonnalité est globalement conservée mais 

l'intensité des pics estivaux de Si/N est plus faible, en réponse à l'enrichissement global de 

l'écosystème en apports azotés (cf. I.4.2.1). La limitation par les nitrates semble toujours 

prioritaire, avec des rapports N/P estivaux globalement faibles. Au cours des années 90, alors 

que le rapport Si/N en hiver et au printemps devient de plus en plus faible (compte-tenu des 

apports maximaux des rivières, de plus en plus enrichis en azote), le pic maximal estival 

redevient fort (>6). Ces forts rapports Si/N s'étalent de la fin juillet à septembre à la fin des 

années 90. Ce phénomène n'est pas lié à un appauvrissement du milieu en azote et, compte-

tenu de sa saisonnalité, correspondrait à une régénération de plus en plus efficace de la silice 

biogénique depuis le sédiment comme cela a été décrit par Ragueneau (1994) et 

Ragueneau et al. (2002). En outre, cette augmentation du rapport Si/N estival s'accompagne 

d'une augmentation globale des rapports N/P et Si/P pendant cette période. Ainsi, suite à 
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Figure I–39 : Variabilité inter-annuelle des ratio molaires des sels nutritifs de l'eau de surface à RO. La valeur 

d'inversion de priorité de limitation (Si/N/P = 16/16/1 ; Redfield et al., 1963) est indiquée par un 
trait rouge. 
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l'enrichissement général de l'écosystème en 

azote par les rivières et à la régénération de 

plus en plus efficace de la silice biogénique au 

niveau du sédiment, les phosphates semblent 

de plus en plus co-limitants avec les nitrates à 

cette période, et sur toute l'année en général. 

Certaines années (1992, 1997, 2000) se 

singularisent par une amplitude ou une 

saisonnalité s'écartant de cette tendance 

générale en raison de conditions 

hydroclimatiques particulières (apports plus 

faibles ou plus importants des rivières à des 

périodes précises de l'année). 

Ces tendances générales et 

particulières seront discutées au paragraphe 

suivant, en lien avec l'évolution à long terme 

du phytoplancton. 
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I.4.2.5. Phytoplancton 

I.4.2.5.1. Evolution à long terme 

La Figure I–40 montre une conservation globale de la saisonnalité et de l'amplitude 

du cycle de production primaire avec un minimum hivernal et un pic maximal printanier. 

L'amplitude et la saisonnalité de la concentration en phéopigments montrent par contre, 

respectivement, une augmentation et un étalement de 1977 à 2000. En outre, une évolution 

notable est la (co-)dominance de plus en plus fréquente des dinoflagellés lors des 

efflorescences estivales dans les années 90. 
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Figure I–40 : Evolution des concentrations en chlorophylle a et phéophytine a de l'eau de surface à RO de 1977 à 

2000. Les dominances par les diatomées sont indiquées en vert, par les dinoflagellés en rouge et par 
un mélange de ces deux familles en marron foncé. 

 
L'évolution des biomasses totales intégrées sur la période de production (Figure I–

41) confirme la relative stabilité de la production primaire depuis 1977, mais une abondance 

en pigments dégradés de plus en plus forte (augmentation régulière et importante de la 

biomasse totale intégrée en phéopigments et de l'indice de dégradation associé). 

L'interprétation de ce résultat nécessite d'appréhender la variabilité inter-annuelle à une 

échelle plus fine. 
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Figure I–41 : Evolution des biomasses totales intégrées (du 15 février au 3 novembre) de chlorophylle a et 

phéophytine a (pas assez de données pour la phéophytine en 1983 et 1996-98) dans l'eau de surface 
à RO. Evolution de l'indice de dégradation (d.i.) total calculé sur ces biomasses annuelles. 

 

I.4.2.5.2. Variabilité inter-annuelle et couplage pelagos-benthos 

La biomasse phytoplanctonique intégrée du 15 février au 3 novembre est 

généralement comprise entre 500 et 600 µg.l-1, et ce de 1977 à 2000 (Figure I–41 et Figure I–

42). Les années 1982 et 1993 se distinguent par une biomasse intégrée plus faible 

(c.a. 400 µg.l-1), en raison d'une production plus faible en été. Cette sous-production estivale 

est à relier à une limitation potentielle par les nitrates et silicates (4<Si/N<1 ; N/P et Si/P<16) 

en 1982, et à une limitation potentielle jusqu'en août des silicates (Si/N<1) et/ou des 

phosphates (N/P et Si/P>16) en 1993. L'année 1981 se distingue par une biomasse intégrée 

plus forte (c.a. 850 µg.l-1), en raison d'un pic printanier exceptionnel (23,0 µg.l-1, valeur 

record) suivi d'une forte production jusqu'à fin juin. Cette production est à relier à une absence 

potentielle de limitation (Si/N<1, mais N/P et Si/P > 16) par les sels nutritifs (N.I.D., Si(OH)4, 

PO4) en raison d'apports réguliers des rivières jusqu'à juin. L'absence de données disponibles 

ne permet pas de relier ici cette production à des conditions climatiques (e.g. irradiance) 

éventuellement exceptionnelles. 
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Figure I–42 : Variabilité inter-annuelle des biomasses intégrées (du 15 février au 3 novembre) de chlorophylle a 

et phéophytine a de l'eau de surface à RO. Les dominances par les dinoflagellés sont indiquées en 
rouge et les co-dominances diatomées/dinoflagellés en marron foncé. 
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Un élément remarquable d'évolution est la perte progressive de saisonnalité de la 

production primaire. En effet, alors que la période de production la plus intense était 

concentrée d'avril à mai dans les années 70 (inflexions de pentes), la production "s'étale" 

progressivement jusqu'à atteindre une productivité quasi-homogène d'avril à septembre en 

2000. Ainsi, l'enrichissement en azote du milieu rade de Brest et une régénération de plus en 

plus efficace des silicates par le sédiment ont permis de soutenir des efflorescences 

secondaires (estivales) de plus en plus importantes. 

La biomasse intégrée de phéopigments a par contre régulièrement augmenté de 1977 

à 2000, passant de 100 µg.l-1 à près de 380 µg.l-1. Cette augmentation, avec un maximum 

coïncidant généralement avec les périodes de production primaire maximale et en l'absence de 

diminution de la biomasse intégrée en chlorophylle a, témoignerait d'une production primaire 

de plus en plus importante et dont une part de plus en plus grande est dégradée. Ainsi, les 

efflorescences phytoplanctoniques en rade seraient de plus en plus intenses en raison d'une 

disponibilité en nutriments de plus en plus forte mais toute augmentation de production serait 

"nivelée" par une dégradation équivalente en biomasse. Le rôle du benthos permettrait 

d'expliquer un tel phénomène. L'augmentation régulière et massive des suspensivores (dont la 

crépidule) pendant cette période conduirait à une filtration (et donc une dégradation de la 

production primaire) de plus en plus intense. Cela catalyserait alors un recyclage de plus en 

plus efficace des sels nutritifs dans le sédiment qui permettrait de soutenir de nouvelles 

efflorescences estivales avec une production continue et importante d'avril à septembre. 

Les espèces phytoplanctoniques dominant les efflorescences successives n'ont pas 

beaucoup changé de 1977 à 2000. Classiquement, Skeletonema costatum, Thalassiosira spp., 

Rhizosolenia spp. et Chaetoceros spp. dominent successivement les différentes efflorescences 

au cours de chaque année, de 1977 à 2000 (Chauvaud et al., 2000). Cependant, les années 90 

connaissent des efflorescences estivales co-dominées ou dominées par des dinoflagellés 

(Gymnodinium spp., Karenia mikimotoi, Dinophysis spp.) de plus en plus fréquemment (1993, 

1995, 1996, 1997, 1998, 1999). L'occurrence de cette famille non-siliceuse de phytoplancton, 

alors que la régénération de la silice par le sédiment est potentiellement maximale, est 

paradoxale. Chauvaud et al. (2000) proposaient une hypothèse impliquant les facteurs 

hydroclimatiques pour expliquer, in fine, un "enrayement" de la "pompe biologique" 

entraînant un déficit en silicates et le déclenchement de ces efflorescences de dinoflagellés. 

Cependant, l'observation, depuis cette hypothèse, d'années à efflorescences secondaires non-

siliceuses malgré une absence de limitation en silicates (Figure I–39), nous amène à proposer 

une nouvelle hypothèse de dynamique : 
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L'enrichissement en azote du milieu rade de Brest, lié à la contamination croissante 

des rivières par les activités agricoles et d'élevages de plus en plus intensifs sur les bassins 

versants (épandages d'engrais), a diminué l'importance et la durée de la limitation de la 

production primaire par cet élément (Quéguiner, 1982 ; Le Pape, 1996). La régénération de 

plus en plus efficace des silicates par le sédiment a permis de soutenir des efflorescences 

secondaires (estivales) de plus en plus intenses. Cette régénération (et rétention) de plus en 

plus importante peut être reliée à l'augmentation concomitante de la biomasse de 

suspensivores (Chauvaud et al., 2000 ; Grall et Chauvaud, 2002), dont la prolifération de 

l'espèce invasive Crepidula fornicata. Ces phénomènes, amplifiés sur 30 ans, pourraient alors 

résulter d'une synergie des augmentations production primaire/suspensivores. Les phosphates 

peuvent être alors devenus de plus en plus limitants (Del Amo et al., 1997) comme en 

témoigne l'augmentation régulière de 1977 à 2000 des ratios N/P et Si/P (sur toute la période 

productive). L'augmentation de la production primaire, masquée par l'augmentation 

équivalente de sa dégradation par le broutage benthique, nécessiterait alors des disponibilités 

de plus en plus grandes en phosphates dans le milieu. En l'absence d'apports nouveaux, sauf 

en cas de printemps-été (avril à juillet) pluvieux entraînant des apports prolongés par les 

rivières et/ou d'un recyclage massif (piégeage dans un autre compartiment ?), la limitation de 

cet élément favoriserait des efflorescences de dinoflagellés pendant la période estivale (Egge, 

1998 ; Anderson et al., 2002). L'estimation biaisée de leur disponibilité (seuils faibles, turn-

over rapide, cinétiques spécifiques et stockages dans des compartiments biologiques ; e.g. 

coccolithophoridés ; Huonnic, comm.pers.) nécessite toutefois d'améliorer les connaissances 

sur la limitation réelle induite par cet élément, notamment en terme de flux globaux. 

D'autres facteurs pourraient contribuer à expliquer le basculement de la dominance 

spécifique des efflorescences estivales par des dinoflagellés : 

• Un mélange plus turbulent de la masse d'eau favoriserait les efflorescences de 

diatomées (Margalef, 1978). Les années 2000 et 1994, dominées par des diatomées pendant 

toute la période productive, étaient également des années avec des vents forts contrairement à 

1999 (cf. I.4.1). Cependant, la coïncidence d'efflorescences non-siliceuses et de vents forts en 

1995 ainsi que l'observation de la bonne homogénéisation de la colonne d'eau à chaque marée 

de forts coefficients (cf. I.3.2.7) implique que ce seul facteur n'est pas suffisant à expliquer ce 

phénomène. 

• La disponibilité des sels nutritifs sous d'autres formes (urée, adsorption/résorption 

sur la MES ; Lomas et Glibert, 2000), le rapport COD/NOD (carbone et azote organiques 

dissous ; Glibert et al., 2001) et la compétition en fonction des cinétiques propres à chaque 
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espèce relativisent la notion de limitation potentielle par les sels nutritifs principaux (N.I.D., 

Si(OH)4 et PO4). 

• La mixotrophie de plusieurs espèces de dinoflagellés leur confère un avantage en 

terme de survie pendant les périodes de limitation en azote par rapport aux phototrophes 

stricts (Granelli et Carlsson, 1998). 

• Un broutage sélectif du phytoplancton par le zooplancton et les suspensivores, 

particulièrement intense en été, pourrait conduire à une pression sélective supérieure sur les 

diatomées par rapport aux dinoflagellés. 

• La toxicité, directe ou indirecte, associée à certaines espèces de dinoflagellés leur 

procure un avantage compétitif (Scholin et al., 2000). De plus, la limitation en phosphates 

peut accroître cette toxicité chez certaines espèces (e.g. Alexandrium minutum ; Guisande et 

al., 2002). 

I.4.3. Sédimentologie 

I.4.3.1. Variabilité sédimentologique saisonnière et spatiale 

La variance intra-échantillon (sous-échantillons dans une même carotte) est 

globalement toujours proche ou inférieure (tests de Fisher, seuil 5%) à la variance inter-

échantillons (entre carottes, pour une même date), pour les concentrations en pigments. 

L'hétérogénéité à micro-échelle (centimètre), bien que non négligeable, n'est donc pas 

supérieure à l'hétérogénéité à l'échelle du site (mètre). L'échantillonnage (trois réplicats de 

carottes de 6,8 cm de diamètre) est donc bien adapté à la distribution spatiale de ce paramètre. 

La variance globale (inter-moyennes mensuelles, sur toute la période d'étude) est globalement 

toujours proche ou inférieure (tests de Fisher, seuil 5%) à la variance mensuelle (inter-

réplicats, à une même date) et à la variance saisonnière (inter-réplicats, aux dates communes à 

une même saison) pour les taux de pélites, de matière organique et les concentrations en 

pigments. La variabilité à grande échelle de temps (inter-annuelle 1999-2000) n'est donc pas 

supérieure à la variabilité à méso-échelle de temps (mois, trimestre) et à l'hétérogénéité 

spatiale (mètre). Ainsi, les moyennes globales caractérisent bien chaque site, pour chacun des 

paramètres considérés, en raison d'une évolution faible sur 2 ans. 

La faible variabilité saisonnière généralement observée, plus surprenante pour les 

concentrations en pigments, peut être reliée aux protocoles utilisés qui intègrent plusieurs 

centimètres de sédiment, à plusieurs dates. Une part significative du microphytobenthos aux 

concentrations en pigments mesurées pourrait également expliquer cette faible variabilité. En 
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effet, le microphytobenthos n'a pas une dynamique basée sur des efflorescences comme le 

phytoplancton (Guarini, comm. pers.) et ce compartiment biologique est encore très méconnu 

en rade de Brest. Par ailleurs, KE présente la concentration en chlorophylle a moyenne 

globale la plus forte. Si cette concentration en matériel frais supérieure, par rapport à RO et 

CA, peut s'expliquer par la faible profondeur de ce site et par la propriété des brins de maërl à 

favoriser le développement du microphytobenthos (Grall, 2002), une augmentation 

significative en hiver et l'occurrence d'un maximum (février 2000) sont paradoxales alors que 

les conditions de la production primaire sont les moins favorables. L'absence de données 

antérieures ne permet pas de conclure quant au caractère exceptionnel ou saisonnier de ce 

phénomène. Le seul cycle saisonnier pouvant être relié à cette observation est le maximum de 

reproduction du maërl à cette période (Cabioch, 1969 ; Hall-Spencer, 1994 in Birkett et al., 

1998). Cette algue calcaire contient de la chlorophylle a en quantité significative (Ni 

Longphuirt, comm. pers.) et la formation de conceptacles reproductifs (tetrasporanges) en 

hiver pourrait permettre une extraction accrue de cette chlorophylle a, compte-tenu du 

protocole de dosage utilisé. L'absence d'augmentation des pigments dégradés à cette période 

confirmerait le lien entre l'augmentation de chlorophylle a et la présence de maërl vivant en 

phase de reproduction. Un nouveau suivi et l'utilisation de protocoles complémentaires, plus 

sélectifs quant aux compartiments biologiques dosés (maërl, microphytobenthos, 

phytoplancton, épiphytes et débris macrophytiques), seraient nécessaires pour conclure. La 

forte teneur globale en matière organique et en pigments dégradés observée à CA, ainsi que 

les augmentations du taux de pélites et des concentrations en pigments observées en 2000 à 

RO, seront discutées au paragraphe suivant. 

Des données sédimentologiques antérieures (Chauvaud, 1998 ; Sagan et Thouzeau, 

1998), obtenues avec les mêmes protocoles de dosage et sur un site proche de RO (RObis, 

300 m. dans le nord-ouest), permettent une comparaison à l'échelle de la strate 

biosédimentaire (Figure I–43) : le profil granulométrique est très similaire en 1994-1995, 

caractérisant un sable hétérogène envasé, avec un indice de Trask (So=2,3±0,1) légèrement 

inférieur à celui de 1999-2000 (3,1±0,8) et un indice d'asymétrie identique (respectivement, 

Sk=0,96±0,09 et 0,95±0,15). La différence majeure entre ces sites proches réside dans le taux 

de pélites très inférieur en 1994-1995 (0,9±0,4% contre 12,9±1,9% en 1999-2000) entraînant 

une différence sur la valeur de la médiane (874 µm, variant entre 570 et 1180 µm en 1994-

1995 contre 580 µm, variant entre 440 et 655 µm en 1999-2000). Les teneurs en matières 

organiques en 1994-95 (3,17 à 4,17%) sont proches mais légèrement inférieures à celles de 

1999-2000 (4,29±1,31%). Enfin, les concentrations en chlorophylle a dans le sédiment étaient 
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inférieures en 1994 (0,3 à 1,5 µg.g-1) par rapport à 1999-2000 (1,51±0,78 µg.g-1) alors que les 

concentrations en phéophytine a étaient supérieures (5 à 15 µg.g-1 en 1994 contre 

3,72±1,55 µg.g-1 en 1999-2000). 
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Figure I–43 : Courbes granulométriques cumulatives moyennes, catégories sédimentaires et évolution du taux 

moyen mensuel de pélites à RO en 1999 et 2000 et sur un site proche (300 m, RObis) en 1994-95. 
 

Les différences générales observées peuvent être dues à l'hétérogénéité spatiale 

plutôt qu'à l'évolution temporelle. Ainsi, le site de 1999-2000 est légèrement moins exposé 

aux courants tourbillonnaires par sa localisation plus proche de l'anse de Roscanvel que celui 

de 1994-1995. Cela pourrait suffire à créer des conditions différentes de sédimentation et/ou 

d'érosion des particules les plus fines (cf. So, taux de pélites, matières organiques et 

pigments), sans pour autant modifier le type sédimentaire (cf. profils et Sk) si ce n'est en 

induisant une plus grande variabilité saisonnière autour de la médiane. 

Une autre hypothèse, alternative ou complémentaire, pourrait être l'impact différent 

du benthos. Ainsi, une densité éventuelle et significativement supérieure de suspensivores, 

notamment de crépidules, en 1999-2000 entraînerait une "protection" du sédiment à l'érosion 

par la structure créée (tapis de chaînes de crépidules) et des flux (filtrations, biodépositions, 

rétention) pelago-benthiques différents (Haven et Morales-Alamo, 1968 ; Newell, 1979 ; 

Hamon et Blanchard, 1994). Ce phénomène expliquerait alors un taux de pélites et de 

matières organiques plus important. Les différences sur les concentrations en pigments 

dépendent également des conditions hydroclimatiques, de la production primaire et des 

vitesses de dégradation propres à chaque site et période considérés. En l'absence d'éléments de 

réponse à ce stade, la validité éventuelle de cette hypothèse sera discutée ultérieurement. 
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I.4.3.2. Couplage pelagos-benthos 

Les variations saisonnières étant souvent masquées dans les paramètres 

sédimentologiques, la variabilité spatiale entre les sites ateliers sera discutée en terme de 

caractéristiques moyennes des années 1999-2000. Seule les trois premiers centimètres du 

sédiment seront utilisés ici afin de refléter l'influence directe du pelagos. Les différences 

observées au niveau des sédiments doivent être exprimées par unité de surface (Tableau I-8) 

et volumique (Tableau I-9) pour être comparées aux différences observées dans les eaux de 

fond. 

Tableau I-8 : Caractéristiques moyennes des trois premiers centimètres du sédiment des sites ateliers en 1999-
2000. Le poids de sédiment, brut ou utilisé dans les rapports, est un poids sec. 

Paramètre/unité KE CA RO 
poids tranche (g.PS) 70,0±13,2 45,3±8,3 93,0±17,5 Sédiment densité (g.PS.l-1) 643±121 416±76 854±160 

taux (%=cg.g-1) 6,01±0,99 10,66±2,40 4,57±1,48 Matière organique biomasse (kg.m-2) 1,17±0,31 1,31±0,29 1,18±0,52 
taux (µg.g-1) 5,39±3,27 1,51±0,66 1,27±0,87 Chlorophylle a biomasse (mg.m-2) 104,02±55,00 18,27±7,29 32,12±21,42 
taux (µg.g-1) 3,21±2,13 11,41±4,01 3,66±2,23 Phéophytine a biomasse (mg.m-2) 60,00±45,39 138,05±37,58 89,41±48,52 

 
La conversion des taux (rapports poids/poids de sédiment) en terme de biomasse par 

m2, si elle confirme les différences observées précédemment, apporte des nuances dans leurs 

ampleurs liées à une densité variable des sédiments. Ainsi, le sédiment de RO présente la 

densité la plus forte, témoignant d'un sable hétérogène relativement compact, malgré sa 

porosité (cf. densité du sédiment inférieure à la densité de l'eau, soit c.a. 1000 g.l-1). Le 

sédiment de KE a une densité moindre car sa surface inclut beaucoup de brins de maërl. Le 

sédiment de CA, bien que caractérisé comme un sable envasé à débris coquilliers, a la densité 

la plus faible. Cela peut s'expliquer par une faible compacité, ainsi qu'une nature 

éventuellement plus calcaire des grains (débris coquilliers). Les tests statistiques 

(Kolmogorov-Smirnov et Mann-Whitney ; seuil 5%) ne révèlent alors plus de différences 

significatives dans les biomasses par m² de matière organique du sédiment entre les sites, bien 

que cette valeur reste supérieure dans le sédiment de CA. Pour les pigments, les différences 

inter-sites observées aux paragraphes précédents restent vraies et significatives. La seule 

nuance est une biomasse chlorophyllienne par m2 significativement supérieure à RO par 

rapport à CA, alors que les taux par gramme de sédiment sec n'étaient pas significativement 

différents (KE gardant le taux et la biomasse par m2 les plus forts). La biomasse phéophytique 

par m2, comme le taux, est significativement supérieure à CA et non significativement 

différente entre RO et KE. 
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Tableau I-9 : Caractéristiques moyennes (masses volumiques) des trois premiers centimètres de sédiment des 
sites ateliers en 1999-2000 et de l'eau de fond. La matière organique de l'eau de fond correspond 
à l'intégration pour chaque année de la concentration en M.O.P. du 18/02 au 01/02. Les pigments 
de l'eau de fond correspondent à l'intégration de leurs concentrations du 15/02 au 03/11. 

Paramètre/compartiment (date) KE CA RO 
sédiment (1999-2000) 38,84±10,31 43,68±9,73 39,29±17,25 

eau de fond (1999) 0,556 0,494 0,514 
eau de fond (2000) - - 0,595 matière organique 

(g.l-1) 
coefficient 

[sédiment]/[eau de fond] 70 88 76-66 

sédiment (1999-2000) 3,47±1,83 0,61±0,24 1,07±0,71 
eau de fond (1999) 0,690 0,454 0,504 
eau de fond (2000) - - 0,395 chlorophylle a 

(mg.l-1) 
coefficient 

[sédiment]/[eau de fond] 5,03 1,34 2,12-2,71 

sédiment (1999-2000) 2,00±1,51 4,60±1,25 2,98±1,62 
eau de fond (1999) 0,393 0,245 0,360 
eau de fond (2000) - - 0,406 phéophytine a 

(mg.l-1) 
coefficient 

[sédiment]/[eau de fond] 5,09 18,78 8,28-7,34 

 
Les biomasses sédimentaires exprimées en masses volumiques (Tableau I-9) 

permettent une comparaison directe avec les biomasses intégrées des eaux de fond. Le 

caractère intégrateur du sédiment est mis en évidence par ses plus fortes valeurs. Le contenu 

en matière organique est 66 à 88 fois plus important dans les sédiments que dans la M.O.P. 

des eaux de fond intégrée sur l'année. La variabilité spatiale, si elle est faible dans les deux 

compartiments, révèle cependant une biomasse en matière organique plus forte (bien que non 

significative en masse volumique) dans les sédiments de CA, alors que ce site présente les 

plus faibles apports cumulés pélagiques en M.O.P. Cette forte concentration en matière 

organique pourrait alors être due à la biodéposition des crépidules, présentes en fortes densités 

sur ce site. L'augmentation à RO des concentrations en M.O.P. (et M.E.S.) de l'eau de fond à 

l'automne 2000, ne se répercute pas sur les concentrations en matière organique du sédiment. 

La concentration en chlorophylle a dans le sédiment et dans l'eau de fond est la plus 

forte à KE. Ceci est à relier à la faible profondeur de ce site. Toutefois, les périodes de fortes 

concentrations sont différentes : au printemps-été dans l'eau de fond et en hiver dans le 

sédiment. La forte concentration hivernale dans le sédiment, déjà mentionnée, était 

éventuellement liée au maërl et/ou à un biais lors de l'extraction (cf. I.4.3.1) et ne signifierait 

alors pas pour autant une disponibilité en pigments chlorophylliens, pour les consommateurs 

primaires, supérieure à cette période. La faible différence entre les biomasses 

chlorophylliennes dans le sédiment et dans l'eau de fond à RO et CA témoigne d'une 

dégradation rapide du matériel frais sédimenté ou d'une exportation (par filtration/broutage) 

dans le compartiment biologique. 
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La concentration en phéophytine a dans le sédiment est la plus forte à CA, alors que 

ce site présente la plus faible biomasse phéophytique intégrée dans l'eau de fond (avec un 

coefficient [sédiment]/[eau de fond] de 18,8). Ce résultat confirmerait l'exportation massive 

de la production primaire vers le compartiment sédimentaire, évoquée au paragraphe I.3.2.5.1. 

Ce phénomène, compte tenu de l'absence de conditions hydrodynamiques favorisantes 

particulières, s'expliquerait par l'activité trophique des suspensivores (filtration et 

biodéposition) et notamment des crépidules en fortes densités sur ce site. Ainsi, la filtration de 

l'eau de fond piègerait le matériel pélagique ou benthique issu de la production primaire dans 

le sédiment, via le compartiment biologique. Cette hypothèse, également confortée par une 

légère augmentation de la fraction organique du sédiment, devrait être vérifiée par des 

mesures de biomasses, de flux et d'activité de filtration in situ. Le même phénomène est 

observé à RO, dans une moindre mesure (coefficient proche de 8), alors que la concentration 

sédimentaire en phéophytine à KE peut être expliquée par l'importance du matériel frais 

(chlorophylle a) produit au fond. 

Par ailleurs, l'augmentation singulière de la concentration sédimentaire en 

phéophytine à RO à l'automne 2000 pourrait s'expliquer par l'apport de matériel extérieur. 

Ainsi, les apports en particules fines (cf. I.3.3.1), à forte teneur organique, associés à une 

augmentation des concentrations en pigments dégradés, pourraient caractériser un matériel 

sédimentaire plutôt qu'un apport des rivières. On peut donc émettre l'hypothèse d'un apport de 

particules fines à RO à l'automne 2000, issues principalement de la remise en suspension 

d'autres sites plus exposés, en raison des conditions climatiques exceptionnelles à cette 

période (tempêtes) et/ou de l'activité de pêche (arts traînants). Cependant, on ne peut exclure 

un événement (sédimentation de matières en suspension) ponctuel et/ou local précédant 

l'échantillonnage et induisant cette augmentation observée sur cette seule date mais sur tous 

les réplicats. 
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I.5. CONCLUSIONS 

Ce chapitre a permis de caractériser les paramètres environnementaux (météorologie, 

hydrologie et sédimentologie) et leur dynamique en 1999 (sur trois sites) et en 2000 (sur un 

site représentatif des conditions hydrologiques générales) grâce à un suivi encore jamais 

entrepris en rade de Brest sur une telle durée et à une telle fréquence. La revue et la synthèse 

des études et données météorologiques, physico-chimiques et hydrobiologiques sur 30 ans a 

aussi permis de décrire l'évolution à long terme de cet environnement et de replacer les deux 

années d'étude dans ce cadre : 

 

Traits principaux de l’évolution à long terme (1970 - 2000) de la rade de Brest : 

• Augmentation des concentrations moyennes en nitrates par les apports en eaux 

douces issues des bassins versants, sièges d’intenses activités agricoles et d’élevages. 

• Reminéralisation de plus en plus efficace de la silice biogénique depuis le 

sédiment, liée à une action supposée de plus en plus importante des suspensivores benthiques 

(notamment de la crépidule) dans le couplage pelagos-benthos. 

Ces deux tendances majeures, soulignées par les études antérieures et confirmées par 

les résultats de cette étude, ont conduit à un étalement progressif de la production primaire 

phytoplanctonique favorisant les efflorescences estivales. La synthèse de l’ensemble des 

données dans ce chapitre a en outre permis de préciser que cet étalement progressif coïncide 

avec une biomasse fraîche annuelle cumulée (chlorophylle a) relativement stable, mais 

une biomasse dégradée annuelle cumulée (phéophytine a) qui augmente au cours des 30 

dernières années. Ce résultat pourrait confirmer l’importance de la "pompe biologique", et 

notamment des suspensivores benthiques en terme de couplage pelagos-benthos. 

Par ailleurs, une tendance a une augmentation de la fréquence des efflorescences 

secondaires dominées par des dinoflagellés (non siliceux) est observée depuis les années 

1990, dans le contexte d’un rapport Si/N fort et de rapports N/P et Si/P de moins en moins 

faibles en période estivale. L’hypothèse d’une (co-) limitation de plus en plus importante par 

les phosphates à cette période est avancée dans cette étude, en lien avec un traitement des 

effluents urbains de plus en plus efficace et modulé par les apports printaniers des bassins 

versants, sans qu’il soit possible de conclure. 
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En outre, les analyses sédimentologiques sur les sites ateliers montrent des 

différences importantes entre les sites en terme de couplage pelagos-benthos : 

Le site CA présente un taux de matières organiques fort, un déficit en 

chlorophylle a et un excédant en phéophytine a dans le sédiment par rapport aux apports 

cumulés de l’eau de fond. Le site RO présente les mêmes tendances, avec une amplitude 

moindre alors que la concentration en phéophytine a à KE peut être liée à l’importance du 

matériel frais (chlorophylle a) au fond. Ces résultats témoignerait de l’exportation importante 

de la production primaire pélagique vers le compartiment sédimentaire par la "pompe 

biologique" (via les activités de filtration et de biodéposition des suspensivores benthiques) 

et notamment par les crépidules, très abondantes sur les sites CA et RO. 

 

L'évolution hydrologique à long terme de la rade de Brest appréhendée dans ce 

chapitre met en évidence l’importance des impacts anthropiques (pollutions issues des bassins 

versants, traitement des eaux, introduction d’espèces invasives) et du couplage pelagos-

benthos dans le fonctionnement global de l’écosystème au cours des 30 dernières années. Le 

rôle majeur des suspensivores (et notamment de la crépidule, dominant par ses biomasses) 

montre la nécessité d'étudier le benthos (et particulièrement la crépidule) pour comprendre ce 

fonctionnement avant d’envisager une gestion durable de la rade. 
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Chapitre II. DYNAMIQUE DE PROLIFERATION DE LA 

CREPIDULE EN RADE DE BREST 

 

II.1. INTRODUCTION 

II.1.1. Biogéographie et évolution de l'aire de répartition de la crépidule 

La présence de la crépidule sur de nombreux types de sédiments (Barnes et al., 

1973 ; Chauvaud, 1998) suggère que l’espèce possède une niche écologique (au sens de 

Hutchinson, 1958) dont le volume est grand. Si la tolérance de l’espèce aux fluctuations des 

paramètres du milieu et aux caractéristiques édaphiques lui permet de coloniser de nouveaux 

sédiments, sa prolifération, faisant suite à l’installation de quelques individus, serait catalysée 

par la crépidule elle-même, tant au niveau des supports disponibles que des modifications 

engendrées au niveau du sédiment (envasement et stabilisation). Sa tolérance aux fluctuations 

des paramètres hydrologiques (salinité, température, charge particulaire) est également 

importante puisque la crépidule peut s'implanter en milieu estuarien et marin, de la zone 

intertidale à -30 m. Un individu isolé a été trouvé à une profondeur record de 80 mètres au 

nord de l'île de Sein (Raffin, 2003). La crépidule peut survivre émergée, sans avoir recours à 

l’anaérobiose, grâce à des échanges gazeux aériens (Newell et Koefoed, 1977). Un individu a 

ainsi survécu sur un plateau humide pendant 10 jours à 4°C (cette étude, observation 

personnelle). 
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II.1.1.1. Origine et historique de la prolifération 

 
Figure II-1 : Distribution de Crepidula fornicata dans le monde et étapes de son invasion (Blanchard, 1997a). 

1 : originaire de la côte basse du Canada jusqu’au Golfe du Mexique.  
2 : côte est de l’Angleterre (années 1880).  
3 : Belgique, Allemagne, Pays-Bas (années 1910).  
4 : côte nord-ouest des Etats-Unis (années 1930).  
5 : sud de l’Angleterre et  France (années 1940).  
6 : Danemark, Suède, Norvège (années 1950). 
7 : Japon (années 1970).  
8 : Espagne et zones méditerranéennes (années 1970). 

 
Figure II-2 : Répartition européenne et dynamique de colonisation sur le littoral français (Blanchard, 1995). 
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L'historique et les conséquences de la prolifération de la crépidule en Europe ont été 

résumés par Blanchard (1995, 1997a ; Figure II-1 et Figure II-2). Originaire de la côte est des 

États-Unis, la crépidule apparaît en Europe pour la première fois en 1872, en baie de 

Liverpool (Mac Millan, 1938) après l’importation d’huîtres contaminées (Crassostrea 

virginica). Son extension sur les côtes anglaises s’est poursuivie progressivement. Les côtes 

de Belgique sont atteintes en 1911 et la Suède est atteinte avant 1950. Les côtes françaises 

résistent un temps à cette invasion grâce à une interdiction d’importation de coquillages. Un 

décret du 30 décembre 1932 faisait même obligation aux pêcheurs et aux conchyliculteurs de 

détruire la crépidule (Marteil, 1965). En 1949, la crépidule est signalée en rade de Brest et à 

Hermanville (importations ostréicoles clandestines ou coques des navires alliés?). En 1961, 

elle est signalée à Wimereux et Boulogne (Polk, 1962) et en baie de Bourgneuf en 1963. Dans 

les années 70, elle est signalée en plusieurs points de la côte Atlantique et de la Manche (baie 

de Seine, Morbihan, Oléron, Arcachon). En 1974, elle est observée pour la première fois en 

baie de Saint-Brieuc dans les parcs ostréicoles ; en 1978, 10% des coquilles Saint-Jacques 

étaient contaminées (Dupouy et Latrouite, 1979). Son apparition a été également signalée sur 

la côte ouest des Etats-Unis, au Japon, aux Caraïbes et sur les côtes uruguayennes (Blanchard, 

1997a), démontrant ainsi les énormes capacités d’adaptation de cette espèce. 

II.1.1.2. Etat en 1995 de la prolifération de la crépidule en rade de Brest 

L’introduction de cette espèce en rade de Brest résulterait soit (i) de l’intense trafic 

de navires en provenance de la côte Est des Etats-Unis (Cole, 1952) et des pays du nord de 

l’Europe (Blanchard, 1995) durant les années 1945-1946, soit (ii) des tentatives infructueuses 

d’implantation de l’huître américaine, Crassostrea virginica, en rade (Zibrowius, 1994). 

Contrairement au golfe normano-breton, la prolifération de l’espèce s’est faite très 

progressivement en rade. D’abord implantée au fond de la rade, elle s’est propagée ensuite 

pour coloniser plus ou moins fortement une grande partie de la rade (Marteil, 1965). En 1978, 

Coum (1979) montrait que la crépidule colonisait de manière sensible (> 50 ind.m-2) le fond 

du bassin sud, la baie de Daoulas, les embouchures de l’Aulne et de l’Elorn et quelques îlots 

plus profonds du chenal de l’Aulne. Coum notait également l’absence de crépidules dans le 

chenal de l’Aulne et la présence de l’espèce en zone intertidale dans la baie de Daoulas et 

dans l’embouchure de l’Aulne. La crépidule aurait ainsi colonisé au moins 45 km2 entre 1950 

et 1978, et un peu moins de 45 km2 entre 1978 et 1995 (Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., 

2000). Il y aurait donc une accélération du processus de colonisation soulignée par le fait que 

les densités maximales sont passées de 500 à 1300 ind.m-2 entre 1978 et 1995. 
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Cependant, parmi les sites déjà colonisés en 1978, trois évolutions différentes sont 

observées : 

1. Les grandes colonies (50 à 100 chaînes.m-2) dénombrées en zone intertidale dans 

la baie de Daoulas en 1978 n’ont pas été observées en 1995. Plus généralement, un recul net 

de l’espèce est noté dans les zones peu profondes du bassin sud. De plus, les secteurs à plus 

fortes densités en 1978 correspondaient à des zones à faible densité en 1995. De façon 

générale et pour l’ensemble de la rade de Brest, la crépidule s’est éloignée du trait de côte 

depuis 20 ans ; 

2. Certains secteurs déjà colonisés en 1978 présentaient des densités en crépidules 

inchangées en 1995 (baie de Daoulas, banc de Doubidy, banc de Loumergat) ; 

3. Les bancs à forte densité de crépidules situés en deçà de l’isobathe des 10 m en 

1978 (Sud du Bindy, Pointe de Lanvéoc et Anse du Poulmic) présentaient des densité accrues 

en 1995, avec les plus fortes densités (> 500 ind.m-2) observées dans l’Anse du Poulmic et le 

long du chenal de l’Aulne et de Roscanvel. 

Il est donc clair que l’aire de répartition, l’abondance totale et la biomasse totale des 

crépidules ont considérablement augmenté en rade de Brest entre 1978 et 1995, alors que 

l’espèce est descendue en profondeur. 

En 1989, la crépidule était présente dans deux strates principales : la strate des 

vasières mixtes où les crépidules étaient réparties en agrégats de quelques mètres carrés et de 

densité moyenne (100-500 ind.m-2) et la strate à crépidules constituée de bancs très denses 

(1000-3000 ind. m-2) couvrant la totalité du sédiment (Hily, 1989). L’ensemble du chenal de 

l’Aulne était colonisé, à l’exception des vases du fond du chenal. Le chenal de Roscanvel 

présentait localement des densités importantes (100-500 ind.m-2), sans que l’anse de 

Roscanvel soit fortement colonisée. Un cordon de crépidules s’étendait, à la sortie de l’anse 

de l’Auberlac’h, de la pointe de Doubidy au sud-est de la pointe de l’Armorique. En 1995, la 

crépidule est présente sur la plus grande partie des fonds de la rade. Dans la strate à crépidules 

(CR), l’espèce domine le peuplement benthique et contribue en moyenne à 70 % de 

l’abondance totale du mégabenthos et à 97 % de la biomasse totale (Chauvaud, 1998 ; 

Thouzeau et al., soumis). Les plus fortes densités se trouvent sur les pentes du chenal de 

l’Aulne, comme en 1989, mais également le long de ce chenal, à la pointe de Lanvéoc, dans 

l’anse de Roscanvel et dans l’anse de Pen ar Vir. Il est peu probable que la répartition actuelle 

de C. fornicata corresponde à un état stable de la population. La structure d’âge des individus 

de l’anse de Roscanvel montre que la faible densité observée sur cette zone ne serait pas 

imputable à une mortalité différentielle des adultes. Les déplacements des individus étant 
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mineurs après la fixation post-larvaire (Mac Gee et Targett, 1989), il est donc probable que les 

faibles densités résultent d’une installation tardive d’individus pionniers sur cette zone. 

Les résultats de Marteil (1965), Coum (1979), Hily (1989) et Chauvaud (1998) sur la 

localisation des groupes d’âge dominants et des recrutements successifs lors des dix dernières 

années, permettent de proposer un scénario de la prolifération de la crépidule en rade de Brest 

(Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., soumis) : C. fornicata a colonisé initialement des sites 

intertidaux ou peu profonds (< 5m), vaseux, et situés en fond de rade. Ce secteur se 

caractérise par un faible hydrodynamisme (fonds de sables vaseux et de maërl mixte envasé). 

Globalement, ces sédiments accueillent aujourd’hui une faible proportion de la population de 

crépidules, sans que cette régression ne soit aisément interprétable (changements climatiques, 

pollution, interactions biotiques ?). L’espèce a ensuite colonisé des sédiments vaseux plus 

profonds (10m), puis des sédiments plus grossiers, pour arriver à la répartition contemporaine. 

Un "glissement" de l’espèce, principalement d’est en ouest et en profondeur (jusqu’à 30 m) 

est constaté. Contrairement à la baie de Saint-Brieuc où la prolifération a été rapide et massive 

depuis sa première observation en 1974 (250 000 tonnes PF en 1993 ; Hamon et Blanchard, 

1994), la colonisation progressive des fonds de la rade pourrait résulter de facteurs biotiques 

(prédation, compétition) et/ou abiotiques (substrat, hydrodynamisme, dispersion par les 

activités de pêche) limitant la prolifération (Thouzeau et al., 2000) : 

- Absence d’adultes conspécifiques pour le recrutement: Crepidula fornicata 

présente une distribution contagieuse liée à une fixation post-larvaire grégaire (Hoagland, 

1978 ; Peterson, 1983 ; Lima et Pechenik, 1985). En accord avec Barnes et al. (1973) et Mac 

Gee et Targett (1989), la répartition en rade en 1995 montre qu’il n’y a pas de recrutement 

massif en l’absence d’individus adultes. Les rares sites faisant exception sont toujours proches 

de sites déjà colonisés. Toutefois, la présence d’individus adultes conspécifiques et du film 

microbien qui leur est associé (Pechenik, 1980 ; Mac Gee et Targett,1989 ; Pechenik et Gee, 

1993) ne serait pas obligatoire, puisque pratiquement tous les types de sédiment sont 

colonisés (avec une intensité plus ou moins forte) en 1995. Mac Gee et Targett (1989) 

montrent que si la métamorphose des larves de crépidules et le recrutement sont conditionnés 

par la présence d’adultes, ces larves peuvent utiliser d’autres stimuli pour sélectionner un 

habitat et y survivre. Les travaux de Chauvaud (1998) montrent que C. fornicata serait 

capable de s’établir sur un grand nombre de substrats solides en abandonnant son 

comportement grégaire, afin de coloniser de nouvelles zones. Ainsi, à partir de zones 

d’ensemencement localisées en fond de rade et dans une petite partie du chenal de Roscanvel, 
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la crépidule s’est propagée de proche en proche, en colonisant d’abord les sédiments envasés 

dont les structures solides sont d’architecture simple et peu rugueuse. 

- Substrat: la crépidule colonise les substrats durs (coquilles de bivalves morts ou 

vivants, cailloutis, galets...), en accord avec Hoagland (1978) et Mac Gee et Targett (1989), et 

ne semble pas inféodée aux sédiments vaseux, même si l’espèce est plutôt affine des eaux 

calmes à forte sédimentation. Si la profondeur et l’hydrodynamisme rendent les bancs de 

maërl pur (MA) potentiellement colonisables, le phénomène y est néanmoins très lent. Le 

maërl serait d’architecture trop complexe pour permettre une installation rapide des 

crépidules, ce que confirme les faibles densités d’adultes à l’automne 1996 (Grall, 2002), et ce 

malgré un recrutement conséquent (> 200 ind.m-2) depuis 1992. Cependant, la strate MA 

présente ponctuellement des crépidules fixées sur des débris coquilliers, ce qui laisse supposer 

que le maërl sera colonisé progressivement, comme en baie de St-Brieuc (Thouzeau, 1989 ; 

Thouzeau et Hamon, 1992). Les fonds à maërl mixte, contenant plus de particules fines et de 

débris coquilliers que le maërl pur, étaient plus fortement colonisés que le maërl pur en 1995, 

confirmant ainsi les résultats de Hily et Le Foll (1990). Ces auteurs ont montré que 

l’abondance du recrutement de Chlamys varia sur les bancs de maërl du bassin sud de la rade 

de Brest dépendait de la quantité de supports disponibles et donc des conditions 

météorologiques puisque les fortes houles sont capables, sur ces zones peu profondes, de 

déplacer l’ensemble des substrats disponibles vers la zone intertidale. Il est probable que la 

crépidule rencontre les mêmes difficultés que le pétoncle noir pour s’installer sur ces fonds. 

L’instabilité du substrat expliquerait pro parte la présence de bancs de crépidules en contrebas 

des bancs de maërl. L’importance du substrat dans la dynamique de colonisation est de 

nouveau évidente dans la strate à vases pures (VA) pour laquelle l’absence de supports de 

fixation empêche tout recrutement. Cependant, cette limitation est très localisée car ce type de 

fond correspond à des surfaces peu importantes en rade de Brest (hors zone portuaire). Dans 

l’embouchure de la rivière Pataguanset (Connecticut, USA), la densité de C. fornicata serait 

fortement corrélée au pourcentage de recouvrement du sédiment par des structures solides 

(Loomis et Van Nieuwenhuyze, 1985). Driscoll (1967) remarquait déjà, dans la Baie de 

Buzzards (Massachussetts), que les plus fortes densités de crépidules étaient associées à des 

sédiments contenant de nombreux débris coquilliers. 

Il a également été noté, en accord avec Le Gall (1980), que les substrats rugueux 

irréguliers (e.g. débris ou roches colonisées par des Serpulidés, valves de Chlamys varia et 

Venus verrucosa) ne présentaient que rarement des crépidules en phorésie. La présence de 

substrats potentiellement colonisables par C. fornicata n’est pas pour autant synonyme 
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d’installation massive : les cailloutis de la rade de Brest ne présentent pas de crépidules en 

fortes densités et des expérimentations de captage post-larvaire sur des collecteurs artificiels 

ont montré que les rendements de captage obtenus sur des plaques de grès disposées près du 

fond variaient fortement (rapport 1 à 40) suivant les sites (Chauvaud et al., 1996). Les 

conditions environnementales semblent donc également conditionner la métamorphose et/ou 

la survie post-larvaire. En rade de Brest, les fonds à cailloutis présentent, comme au nord de 

l’île de Wight (Barnes et al., 1973), une richesse spécifique de la mégafaune et une densité en 

crépidules faibles. Les fortes densités de juvéniles de Pecten maximus sur ces fonds les 

désignent comme potentiellement favorables au semis des juvéniles produits à l’écloserie du 

Tinduff dans le cadre de la gestion de la pêcherie de coquilles Saint-Jacques de la rade de 

Brest. 

- Hydrodynamisme et profondeur: l’espèce semble montrer une préférence pour les 

sédiments envasés à faible hydrodynamisme, peu profonds (< 35 m environ), ce que confirme 

la chronologie de la colonisation et l’absence systématique de crépidules sur les fonds les plus 

exposés aux courants de marée. Hamon et Blanchard (1994) en baie de Saint-Brieuc et Barnes 

et al. (1973) sur les côtes anglaises concluaient également à une faible densité de crépidules 

au-delà de 30 m et à une absence de fixation en certains secteurs due à des courants trop 

importants. En baie de Saint-Brieuc, dans les secteurs exposés, les crépidules restent 

confinées dans le creux de dépressions à l’abri des courants, avec une implantation massive 

dans les secteurs à forte sédimentation et faibles courants de marées. 

En terme de dispersion future, la plupart des substrats de la rade semblent 

colonisables par la crépidule à l’exception du Centre Rade, du goulet et des zones rocheuses 

ou à cailloutis, en raison de l'hydrodynamisme. Tous les stades de colonisation, décrits par 

Hamon et Blanchard (1994) comme les étapes d’une constante évolution, se retrouvent en 

rade de Brest et il est certain que la répartition actuelle de la crépidule n’est pas figée. Seul 

l’hydrodynamisme semble pouvoir limiter l’extension de l’espèce. A terme, les fonds à 

cailloutis du Centre Rade, les sables propres de la Cormorandière et de Sainte-Anne et les 

zones rocheuses sous forte contrainte hydrodynamique devraient constituer les seules zones 

épargnées par la prolifération. Les limites de répartition à moyen terme de Crepidula 

fornicata en rade de Brest semblent conditionnées par l’hydrodynamisme et la profondeur, 

alors que la disponibilité en substrats pour la fixation serait un facteur limitant de la 

prolifération mais non suffisant pour l’interdire. L’installation initiale de C. fornicata s’est 

faite en des zones abritées à faible hydrodynamisme. L’extension de la zone de colonisation 

s’opèrerait grâce à une tolérance élevée de l’espèce aux facteurs physiques, selon des 
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gradients combinés d’hydrodynamisme, de profondeur (croissants) et de disponibilité en 

substrats (décroissant), et grâce à la dispersion engendrée par le rejet à la mer des crépidules 

pêchées dans les dragues. Ces facteurs de dispersion demandent à être validés. 

II.1.2. Biologie 

II.1.2.1. Systématique 

Crepidula fornicata (Linnaeus, 1758) 

Embranchement : Mollusques 

Classe : Gastéropodes 

Sous-classe : Prosobranches 

Ordre : Mésogastéropodes 

Super-famille : Calyptraeidea 

Famille : Calyptraeidae 

II.1.2.2. Dynamique de population 

Les caractéristiques particulières et originales de la crépidule en ont fait le sujet de 

nombreux travaux. Ceux de Orton (1922), Coe (1936, 1942, 1953) et Gould (1971) ont décrit 

l'hermaphrodisme protandre de cette espèce et sa sexualité originale. Au cours de sa vie, la 

crépidule est d'abord mâle, puis passe par un stade de transition avant de devenir 

définitivement une femelle fonctionnelle (Figure II-3). Les individus peuvent être isolés mais 

les jeunes ont tendance à se superposer aux adultes et s'y fixer pour former une chaîne après 

plusieurs générations. Cette structure peut présenter alors, du sommet vers la base, les 

différents stades du développement sexuel et des chaînes latérales peuvent se constituer et 

complexifier cette agrégation. Les individus les plus petits (au sommet) sont juvéniles ou 

mâles, les individus au centre de la chaîne peuvent être mâles ou en transition sexuelle et les 

femelles mâtures, à l'origine de la chaîne principale, en constituent la base. 
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Figure II-3 : Stades successifs de la maturation et de la différenciation sexuelle de la crépidule (critères 

morphologiques, vue dorsale sans les viscères et la coquille, échelles arbitraires) et positions les 
plus fréquentes dans une chaîne libre (d'après Hoagland, 1978). 

 
Les modalités du changement de sexe et l'influence de l'association en chaîne ont été 

étudiées plus récemment par Lubet et Streiff (1969), Coum (1979), Le Gall (1980), Collin 

(1995), Blanchard et al. (2001) et Sauriau et al. (2002). Les fréquences des stades sexuels, et 

notamment le sex-ratio (M/F), peuvent varier pour une population en fonction de multiples 

facteurs. Ainsi, les périodes de recrutement contribuent à augmenter la proportion d'individus 

immatures (j et p) en été et à l'automne et leur maturation pendant l'hiver augmente la 

proportion de jeunes mâles jusqu'au printemps suivant. Coum (1979) attribue un changement 

du sex-ratio en hiver à une forte mortalité des femelles pendant cette saison, et observe une 

transition de mâle à femelle toute l'année. D'autre part, Le Gall et al. (1974, 1978), Le Gall 

(1976, 1980), Le Gall (1981), Martin (1985) et Feral et al. (1987) ont mis en évidence un 

contrôle hormonal de la différenciation et de la maturation sexuelles des individus par les 

ganglions pédieux et cérébro-pleuraux via les tentacules. Le type d'association (isolé, en 

chaîne) conditionne alors une influence variable de ces facteurs morphogénétiques en fonction 

de la position et conduit à un retard ou une précocité de la différenciation sexuelle selon les 

cas. Le Gall (1980) remarquait qu'en élevage, et quel que soit le type d'association, les stades 

sexuels des crépidules d'une même cohorte ont tendance à s'équilibrer et le sex-ratio tend alors 

vers 1/1. La transition du stade mâle au stade femelle s'accompagne dans ces conditions d'une 

augmentation du taux de croissance. D'une manière générale, un sex-ratio équilibré (M/F = 1) 
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témoigne d'une population établie et vieillissante, alors qu'une forte proportion de mâles est le 

signe d'une population récente, en pleine évolution (Wilczinski, 1958 ; Hoagland, 1978 ; 

Blanchard et al., 2001). 

La fécondation est interne et l’alignement des bords antérieurs droits dans la chaîne 

minimise, pour les mâles, la distance à l’orifice génital des femelles. Les femelles peuvent 

être fécondées par plusieurs mâles, appartenant ou non à la chaîne, et stocker le sperme 

(Gaffney et Mac Gee, 1992). L'embryologie de cette espèce a été décrite par Conklin dès 

1897. Les œufs sont pondus et incubés par la femelle pendant trois semaines à un mois dans 

des sacs ovigères (oothèques) fixés au support (Chipperfield, 1951). Tous les œufs ont une 

maturation synchrone pour une même femelle incubante. Leur éclosion libère des larves 

véligères (350 à 700 µm) qui débutent alors une phase pélagique planctonophage de 3 

semaines à 1 mois (Coum, 1979 ; Le Gall, 1980, Pechenik, 1990). Ce délai leur confère une 

dispersion géographique potentiellement importante. La métamorphose de ces larves peut être 

favorisée par des variations de température (Lucas et Costlow, 1979), une limitation en 

nourriture (Pechenik et al., 1996a) ou un substrat adéquat comme la présence d'adultes (film 

microbien et substances dissoutes de la coquille ; Pechenik, 1980 ; Lima et Pechenik, 1985 ; 

Mac Gee et Target, 1989). La vie benthique débute alors avec une taille proche du millimètre 

(Pechenik et al., 1996b). La mortalité des juvéniles au premier hiver est faible en rade de 

Brest (Coum, 1979 ; Chauvaud, 1998). Chauvaud et Thouzeau (soumis) observent une 

meilleure résistance des post-larves et juvéniles de crépidules, par rapport à ceux des 

pectinidés, aux floraisons estivales toxiques (Karenia mikimotoi). Le fort potentiel 

colonisateur de la crépidule résulterait donc des caractéristiques reproductrices de l’espèce, 

d'une faible mortalité des premiers stades benthiques, d'une bonne résistance à la variation des 

conditions environnementales (substrat, hydroclimat et composition des blooms), de l'absence 

de régulation forte par des prédateurs et d'une grande longévité (estimée à 10 ans ; Coum, 

1979 ; Blanchard et al., 2001). 

II.1.2.3. Alimentation 

Le mode d'alimentation a été étudié par Orton (1912a), puis Werner (1951) et 

Jørgensen (1955). La crépidule est un gastéropode suspensivore. Sa branchie (cténidie) assure 

à la fois les fonctions de respiration et d'alimentation. Les particules inhalées parcourent la 

cavité palléale et sont triées en fonction de leur taille puis englobées dans un cordon de 

mucus. Les particules stockées dans la poche alimentaire ne sont pas consommées et sont 

englobées de mucus puis évacuées sous forme de pseudofécès par l'ouverture exhalante à 



 85

droite de l'animal. Ces pseudofécès peuvent occasionnellement être réingérés quand la 

nourriture disponible est limitée (Hoagland, 1979 ; Manac'h, 1995). Le cordon muqueux 

contenant les particules alimentaires est saisi et avalé progressivement au niveau de la bouche. 

Les palpes labiaux peuvent alors exercer une sélection mécanique (taille) et biochimique 

(valeur nutritive) à ce niveau chez de nombreux filtreurs (Newell et Jordan, 1983), mais cette 

fonction n'a pas été étudiée chez Crepidula fornicata. La composition exacte du régime 

trophique de la crépidule est encore inconnue à ce jour. Après avoir parcouru le tractus 

digestif, les produits digérés sont excrétés sous forme de fécès par l'ouverture exhalante à 

droite. La crépidule peut réguler son taux de filtration (alimentation/énergie dépensée) pour 

ajuster son métabolisme à la température extérieure et à la charge en particules (Newell et 

Koefoed, 1977 ; Le Troadec, 1992 ; Manac'h, 1995). 

II.1.3. Approches et problématiques 

Le premier objectif de ce chapitre consiste à réactualiser l'aire de répartition de la 

crépidule en rade de Brest en 2000 et estimer le stock grâce à l'objectivité et la robustesse 

(estimation de la qualité de l'interpolation) des méthodes géostatistiques. L'étude des 

structures de tailles permettra d'aborder la variabilité spatiale et la dynamique des structures 

démographiques de cette population. L'existence de données antérieures (Guérin, 1997b ; 

Chauvaud, 1998 ; Grall, 2002 ) obtenues selon le même protocole (drague quantitative 

AQUAREVE) permettra d'appliquer ces méthodes pour estimer l'aire de répartition et le stock 

en 1995 et son évolution depuis cette date. La deuxième partie de ce chapitre s'intéressera à la 

dynamique de population de cette espèce au travers d’un suivi temporel régulier en 1999 et 

2000. L'étude de la reproduction (sex-ratios, déterminisme du recrutement) et de la croissance 

permettra alors d'affiner la compréhension des mécanismes de régulation de cette espèce en 

rade de Brest. Enfin, l'étude de l'alimentation, réalisée pour la première fois en rade de Brest, 

pourra apporter des éléments d'interprétation sur la place de cette espèce dans l'écosystème et 

permettra de préciser l'influence des paramètres environnementaux sur sa biologie. 

II.1.4. Sites et échelles d'études 

L'actualisation de l'aire de répartition de la crépidule en 2000 nécessite un 

échantillonnage couvrant tout l'infralittoral de la rade de Brest. L'ensemble des échantillons a 

été récolté en 12 jours afin d'éliminer la variabilité temporelle. La compilation et la 

standardisation des données obtenues en rade selon la même méthode de mars 1995 à mai 

1997 (Guérin, 1997b ; Chauvaud, 1998 ; Grall, 2002) permettent la comparaison avec un état 
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antérieur, malgré un échantillonnage spatialement moins régulier et plus étendu dans le temps. 

L'évolution des densités et biomasses des crépidules entre 1995 et 2000 sera étudiée après 

modélisation spatiale (krigeage) des données ponctuelles pour obtenir une estimation 

objective et quantitative (valeur, variance) sur l'ensemble de la rade pour chaque année. 

L'étude de la dynamique de population, nécessitant un suivi régulier dans le temps, a 

été menée sur chacun des sites ateliers définis au chapitre précédent (Figure II-4). Ce choix 

permet d'étudier des crépidules, à l'échelle d'une strate biosédimentaire, dans des conditions 

environnementales différentes (chacun des trois bassins de la rade ; cf. chapitre 1) et de relier 

ce suivi à celui des paramètres environnementaux réalisé en parallèle. L'étude du recrutement 

post-larvaire a été menée à RO, site dont le suivi environnemental, représentatif des 

conditions générales en rade de Brest, couvre toute la période d'étude. D'autre part, ce site 

connaît une colonisation importante et en pleine évolution par la crépidule, impliquant une 

forte compétition spatiale avec Pecten maximus. Le choix de RO présente également 

l'avantage de l'existence de données antérieures en ce qui concerne le recrutement post-

larvaire, le suivi environnemental et la compétition spatiale Pecten/Crepidula (Chauvaud, 

1998). Ce site a également été retenu pour étudier l'alimentation de la crépidule en 2000. 

 

 
Figure II-4 : Localisation des sites d'échantillonnage. La zone de dragage pour l'étude des crépidules en 

phorésie sur Pecten maximus est délimitée par un trait noir épais près de RO. 
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II.2. REPARTITION GEOGRAPHIQUE DE LA CREPIDULE EN RADE DE BREST 

II.2.1. Matériels et méthodes 

II.2.1.1. Echantillonnage 

La campagne de cartographie des peuplements mégabenthiques de la rade de Brest 

(CREPIRAD) a été réalisée du 20 au 31 octobre 2000 sur le N.O. Côtes de la Manche 

(INSU/CIRMAT). Des autorisations administratives exceptionnelles ont permis de couvrir 

des zones habituellement interdites à la pêche et qui n'avaient encore jamais ou rarement été 

étudiées (axe du goulet, pourtour de l'île Longue, concessions CLPM). Les 187 points 

échantillonnés ont été choisis en fonction des connaissances du milieu (strates 

biosédimentaires, données antérieures sur la répartition de la crépidule), de contraintes 

logistiques (zones accessibles et draguables) et de contraintes mathématiques (modélisation 

spatiale). Pour cette dernière raison, une stratégie d'échantillonnage systématique a été 

préférée à un plan aléatoire afin de répartir uniformément l'effort (pour éviter d'avoir des 

zones sur-informées à côté d'autres sous-informées) et obtenir ainsi des classes de distances 

entre les points mieux définies. Ces propriétés optimisent l'analyse et la modélisation des 

structures spatiales (J.M. Guarini, comm. pers.). La surface couverte par les points 

échantillonnés en 2000 couvre 132 km², soit la quasi totalité de l'infralittoral de la rade 

(Figure II-5). Les 150 premiers points ont été répartis selon une grille d'échantillonnage de 

maille un demi (longitude) par un tiers (latitude) de mille nautique (927 x 618 mètres). Dans 

la mesure du possible, les points dont la position posait des problèmes techniques ont été 

décalés selon une grille de maille 4 fois plus petite. Pour étudier la variabilité à une échelle 

plus fine, un échantillonnage plus resserré sur trois "croix" orientées nord-sud et est-ouest a 

été réalisé dans chacun des sous-bassins de la rade (près des sites ateliers). Le pas 

d'échantillonnage était alors de 232 (longitude) par 254 (latitude) mètres (un huitième par un 

douzième de mille nautique). La compilation et la standardisation des données obtenues en 

rade selon la même méthode de mars 1995 à mai 1997 (Guérin, 1997b ; Chauvaud, 1998 ; 

Grall, 2002) permettent la comparaison avec un état antérieur, malgré un échantillonnage 

spatialement moins régulier et plus étendu dans le temps. Les stations communes 

échantillonnées en 1995 et 2000 sont définies comme celles appartenant à une même entité 

sédimentaire et distante de moins de 360 mètres. 
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Figure II-5 : Mégafaune, 1995-2000 : Plans d'échantillonnage à la drague quantitative AQUAREVE. 
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La mégafaune épibenthique a été échantillonnée en chaque point grâce à la drague 

quantitative AQUAREVE (Figure II-6 ; Thouzeau et Hily, 1986 ; Thouzeau, 1989 ; Thouzeau 

et Vine, 1991 ; Thouzeau et al., 2000 ; Grall, 2002). Le collecteur rigide est perforé de trous 

circulaires d'un centimètre de diamètre et présente une ouverture de 100 cm de large. Les 

dents de la lame sont écartées d'un centimètre et pénètrent le sédiment sur une dizaine de 

centimètres de profondeur. Une caméra fixée sur la drague permet de contrôler en direct 

l'efficacité du travail de la drague (pénétration du sédiment, taux de remplissage) et permet 

également, par l'intermédiaire d'une roue odométrique (126 cm de diamètre) visible à l'écran, 

de déterminer la surface échantillonnée. La longueur maximale du trait est conditionnée par le 

taux de remplissage et donc la nature du sédiment échantillonné. Les vidéos de 

l'échantillonnage ont été enregistrées sur magnétoscope pour permettre une vérification a 

posteriori des surfaces échantillonnées et de la nature du fond. Les prélèvements ont été pré-

triés à bord sur une table calibreuse (grille perforée de trous circulaires de 1 cm de diamètre) 

pour noter la nature de la fraction grossière du sédiment et collecter la faune qui a été ensuite 

formolée (solution formaldéhyde formique à 7%). 

 

 
Figure II-6 : Drague quantitative AQUAREVE. 
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II.2.1.2. Acquisition des données biologiques 

Après rinçage pendant 24 heures à l'eau du robinet sur un tamis de 5 mm, toutes les 

crépidules de la mégafaune (> 1 cm) récoltées pour chaque échantillon ont été comptées. 

L'ensemble des individus de chaque échantillon a été séché pendant 24 à 48 heures à l'étuve 

(60°C) et pesé (précision du gramme au dixième de gramme, selon le poids considéré). 

Plusieurs pesées d'échantillons de crépidules réalisées dans cette étude, avant et après 

séchage, ont permis d'observer que la biomasse fraîche correspond à 1,5 fois la biomasse 

sèche (en accord avec Chauvaud, 1998). Ce coefficient, appliqué à l'estimation du stock de 

biomasse sèche, permet d'estimer le stock de biomasse fraîche correspondant. 

Les densités et biomasses de crépidules ont été calculées en rapportant les 

abondances et poids secs à la surface échantillonnée. Toutes les crépidules collectées ont été 

mesurées en longueur droite au pied à coulisse (précision ± 1 mm) du sommet au bord opposé 

de la coquille (cf. Figure II-23). 

II.2.1.3. Modélisation spatiale des densités et biomasses de crépidules 

La modélisation spatiale répond à une préoccupation très basique : reconstituer la 

distribution, si possible de façon continue, d'un phénomène dont on n'a que des données 

ponctuelles. Le terme de modélisation spatiale sera réservé ici à l'interpolation des valeurs 

manquantes d’une variable continue, dans un espace borné, par un modèle mathématique 

appliqué selon les mêmes règles en chaque point : c'est donc une méthode objective et 

reproductible. Il est cependant illusoire de concevoir une méthode totalement objective : 

aucun modèle mathématique n'a jamais pu intégrer toutes les composantes de la réalité. C'est 

toujours l'interprétation, d'autant plus réaliste que l'on a une bonne connaissance du milieu, 

qui devra, en dernier recours, pallier aux défauts inhérents à la méthode choisie. Les méthodes 

fondées sur la géostatistique permettent de repousser au maximum cette dernière phase 

subjective et ont été utilisées dans de nombreux domaines : sciences du sol et ingénierie 

minière (Journel et Huijbregts, 1977 ; Oliver, 1987), hydrologie (Gohin et Langlois, 1991 ; 

Leenhardt et al., 1994), halieutique (Petitgas, 1993 ; Maravelias et Haralabous, 1995), 

écologie (Robertson, 1987 ; Gros, 1992 ; Rossi et al., 1992 ; Bacher et Sauriau, 1995 ; Guarini 

et al., 1998). La géostatistique permet d'étudier la structure intrinsèque de variables et leurs 

liens avec leur domaine de définition (espace borné). 

Les valeurs des différents points d’un espace défini correspondent à la réalisation 

statistique d’une fonction aléatoire Z(x) : c’est la variable régionalisée z(x) (ici, la densité ou 



 91

la biomasse de crépidules) : z(x) = m(x) + ε’(x) + ε’’(x) ; avec m la fonction structurale, 

spatialement dépendante, qui régit la distribution spatiale de z(x) sur le domaine défini. ε’(x) 

sont les variations aléatoires, spatialement dépendantes, autour de m(x). ε’’(x) sont les 

variations aléatoires, spatialement indépendantes, autour de m(x) + ε’(x). La distribution 

spatiale du phénomène z est alors considérée comme homogène sur toute la surface 

concernée, le même modèle de répartition pouvant être observé en tout secteur. 

La variographie est l'outil le plus simple pour mesurer la qualité d'un estimateur 

(comme la variance : distance quadratique dans l'espace probabilisé) et mettre en équation le 

comportement de la variable régionalisée (relation entre la variance et la distance séparant un 

point des autres points de l'espace). Un variogramme est la représentation graphique de l’écart 

quadratique : 
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avec n(h) le nombre de paires de points séparés de la distance h (à une certaine 

tolérance près) et z(xi) la modalité de la variable au ième point. 

La "nuée variographique" est la première étape, brute et exhaustive (tous les points 

calculés sont représentés), permettant de mettre en évidence les valeurs «anormales», les 

hétérogénéités d’échantillonnage et les tendances éventuelles. Le variogramme expérimental 

consiste à définir des classes de distance au sein desquelles seront moyennés les écarts 

quadratiques. Le variogramme modélisé est un ajustement du variogramme expérimental à 

une courbe d’expression mathématique connue. Ce dernier permet alors de définir la fonction 

d’interpolation, choisie comme étant celle modélisant le mieux le variogramme expérimental. 

Le krigeage est une méthode d'interpolation des valeurs de la variable régionalisée, 

dans le domaine spatial de définition, utilisant ce modèle mathématique. Il consiste à 

minimiser la variance entre le point à interpoler et les points voisins connus, en fonction de la 

distance les séparant. L’intérêt majeur est d’éviter une erreur systématique car tous les points, 

avec une influence relative, sont pris en compte pour définir la fonction d’interpolation. La 

matrice issue du krigeage contient deux variables, en plus des coordonnées géographiques : la 

valeur interpolée et la variance associée en chaque point. Sous l’hypothèse d’une distribution 

normale de la variance, l’intervalle de confiance (à 95%) autour de la valeur prédite est de 

± 2√(variance associée). 



 
92

Plusieurs descripteurs statistiques (paramètres de position et de dispersion) ont été 

calculés pour caractériser les distributions des densités et des biomasses de crépidules et 

contrôler la transformation et la transformation inverse des données : 
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La variance mesure la dispersion maximale des valeurs, les coefficients d'asymétrie 

(moment de 3ème ordre) et d'aplatissement (moment de 4ème ordre) indiquent l'écart de la 

distribution observée par rapport à une distribution gaussienne. 

Les analyses géostatistiques ont été effectuées sur les logiciels GS+ et EVA par J.M. 

Guarini (CREMA-L'Houmeau, Ifremer). L'incertitude (en %) sur l'estimation globale des 

stocks correspond à l'écart-type (issu des variances associées à chaque point de la matrice 

krigée) rapporté à la valeur globale estimée. 

II.2.2. Résultats 

Les données obtenues en 2000 dans cette étude seront comparées à celles obtenues 

par Chauvaud (1998), Grall (2002) et Guérin (1997b), qui seront ici analysées à nouveau 

selon les mêmes méthodes statistiques pour étudier l'évolution à 5 ans. 

II.2.2.1. Statistiques élémentaires sur les données ponctuelles 

Un total de 268160 crépidules (647,2 kg PS) a été collecté sur les 187 points 

échantillonnés en 2000, contre 45167 (122 kg PS) sur les 167 points de 1995 (Guérin, 1997b ; 

Chauvaud, 1998 ; Grall, 2002). L'effort d'échantillonnage est plus important et la distribution 

spatiale des stations plus régulière en 2000 par rapport à 1995 (Figure II-5 ; Tableau II-1). La 

distance moyenne minimale (plus proche voisin) entre deux stations était de 431 ± 290 mètres 

en 1995 contre 710 ± 218 mètres (échelle globale) et 188 ± 43 mètres (échelle fine) en 2000. 



 93

Tableau II-1 : Caractéristiques des plans d'échantillonnage de la mégafaune benthique en 1995 et en 2000. 

distances inter-points (m) 1995 2000 
(échelle fine) 

2000 
(échelle globale) 

nombre de stations 167 51 150 (sur 187) 
distance minimale 7 148 14 

distance moyenne minimale 431 188 710 
distance maximale 18997 11234 22166 

distance moyenne maximale 13852 10116 16362 
 

En 1995, la forte densité observée au sud du banc du Poulmic (C31 : 1273 ind.m-2) 

semble aberrante compte-tenu des faibles densités observées en 2000 (Figure II-7 et Figure 

II-8). Cette valeur pourrait avoir été surestimée (le prélèvement avait été sous-échantillonné) 

et il ne sera plus tenu compte de ce point par la suite. La distribution des crépidules en 1995 

présente une densité moyenne de 40 ind.m-2, une biomasse moyenne de 113 g PS.m-2 et 16 

stations où cette espèce est absente (Tableau II-2). Les valeurs dans la partie nord de la rade 

(bassin nord et moitié nord du centre rade) étaient globalement plus faibles (51 stations avec 

36 ± 118 ind.m-2 et 77,6 ± 224,6 g PS.m-2) que dans la partie sud (106 stations avec 

54 ± 174 ind.m-2 et 195,4 ± 754,1 g PS.m-2). Les distributions des fréquences de densités et de 

biomasses présentaient un fort étalement vers la droite (coeff. d'asymétrie positifs et 

dominance des valeurs faibles) et une forte acuité (coeff. d'aplatissement très supérieur à 3) 

par rapport à une distribution gaussienne (Figure II-9). Les valeurs maximales ont été 

observées sur la même station (C60, chenal de l'Aulne : 1026 ind.m-2 pour 3003 g PS.m-2). 

En 2000, les analyses comparatives ont été réalisées sur les 150 points de l'échelle 

globale. Les densités et biomasses moyennes sont respectivement de 260 ind.m-2 et 

668 g PS.m-2 et 10 stations présentent une densité et une biomasse nulles. Cette fois, les 

valeurs dans la partie nord de la rade (59 stations avec 293 ± 800 ind.m-2 et 

722,4 ± 1715,3 g PS.m-2) sont globalement plus fortes que dans la partie sud (91 stations avec 

238 ± 468 ind.m-2 et 632,4 ± 1291,7 g PS.m-2). Les distributions des fréquences de densités et 

de biomasses présentent, comme en 1995 mais à un degré moindre, un fort étalement vers la 

droite (coefficients d'asymétrie positifs et dominance des valeurs faibles) et une forte acuité 

(coefficients d'aplatissement très supérieur à 3) par rapport à une distribution gaussienne. Les 

valeurs maximales de densité et de biomasse ont été observées sur deux stations différentes : 

respectivement 4547 ind.m-2 (pour 7446 g PS.m-2) dans l'anse de Roscanvel (RO3) et 

7452 g PS.m-2 (pour seulement 2584 ind.m-2) dans le chenal de l'Elorn (C40). 

Quelle que soit l'année considérée, les variances inter-stations sont très supérieures 

aux moyennes de densités et de biomasses (surtout en 2000), témoignant d'une distribution 

spatiale des crépidules fortement agrégative à l'échelle de la rade (Elliot, 1977). 
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Figure II-7 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (sur les stations proches : 

< 360 m) des densités de crépidules. 
 



 95

 
 

 
Figure II-8 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (sur les stations proches : 

< 360 m) des biomasses sèches de crépidules. 
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Tableau II-2 : Mégafaune, 1995-2000 : Descripteurs statistiques des distributions de densité et de biomasse des 
crépidules. N.B : seuls les points de l'échelle globale (sans les croix) ont été retenus pour 2000. 

Année 1995 1995 2000 2000 
Paramètre densité biomasse densité biomasse 

Unité ind.m-2 g PS.m-2 ind.m-2 g PS.m-2 
Nombre de stations 166 166 150 150 
Nombre de réplicats 2 2 2 2 

Nombre de valeurs nulles 16 16 10 10 
Minimum 0,00 0,00 0,00 0,00 
Maximum 1026 3003 4548 7452 
Moyenne 40 113 260 668 
Ecart-type 124 336 619 1468 

Variance inter-stations 15270 113189 382565 2155122 
Variance/moyenne 382 1002 1471 3226 
Coeff. d'asymétrie 5,68 5,65 3,67 2,77 

Coeff. d'aplatissement 36,64 38,30 17,29 7,67 
Transformation ln (d+1) ln (b+2) ln (d+2) ln (b+9) 

Minimum 0,00 0,69 0,69 2,20 
Maximum 6,93 8,01 8,42 8,92 
Moyenne 2,10 2,96 3,05 4,25 
Ecart-type 1,63 1,82 2,25 2,13 

Variance inter-stations 2,67 3,31 5,05 4,55 
Variance/moyenne 1,27 1,12 1,66 1,07 
Coeff. d'asymétrie - 0,03 - 0,52 - 0,64 - 0,74 

Coeff. d'aplatissement 0,73 0,54 0,86 0,83 
Transformation inverse     

Moyenne 30 98 262 671 
Ecart-type 110 503,08 3254,88 6495 
Variance 12023 253094 10594256 42179564 
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Figure II-9 : Mégafaune, 1995-2000 : Distribution des fréquences des densités (a) et des biomasses (b) de 

crépidules des points échantillonnés sur l'ensemble de la rade. N.B : seuls les points de l'échelle 
globale ont été retenus pour 2000. 



 97

Les densités et les biomasses de crépidules sur les stations échantillonnées en 1995 et 

en 2000 sont corrélées, pour les deux années, avec une inflexion du nuage de points vers une 

valeur asymptotique (Figure II-10). Cette relation peut être décrite par une fonction simple de 

capacité de charge d'équation : 

Biomasse (g PS.m-2) = a.[Densité (ind.m-2)]² + b.[Densité (ind.m-2)] 

Cette fonction présente un maximum : Bmax à Dmax = -b/(2a). Les paramètres estimés 

pour cette fonction en 1995 et en 2000 ne présentent pas de différence inter-annuelle 

significative (test F : proba{F > Fobs | H0} = 0,82). Les données regroupées de ces deux années 

donnent une biomasse maximale estimée de 7081 ± 783 g PS.m-2 (intervalle de confiance de 

5%) pour une densité maximale estimée de 4833 ± 738 ind.m-2 (intervalle de confiance de 

5%) avec une corrélation de 0,95 entre ces deux estimations. 
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Figure II-10 : Mégafaune, 1995-2000 : Relations entre les densités et les biomasses de crépidules 

échantillonnées en rade de Brest. 
 

II.2.2.2. Modélisation spatiale des densités et biomasses de crépidules 

II.2.2.2.1. Analyses structurales 

Les valeurs de densité et de biomasse ont été transformées par une fonction 

logarithmique, y = ln (x+a), pour rapprocher la distribution des fréquences d'une courbe 

gaussienne (Tableau II-2). En 1995, la meilleure transformation (minimisant à la fois 

l'asymétrie et l'aplatissement) est obtenue avec a = 1 (valeur minimale) pour les densités et 

a = 2 pour les biomasses. La transformation inverse conduit à une légère sous-estimation de 

ces deux paramètres et la variance reste du même ordre de grandeur, avec une légère 
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augmentation pour les biomasses. Les variances inter-stations sont proches des moyennes de 

densités et de biomasses, quelle que soit l'année considérée, témoignant d'une distribution 

proche d'une distribution gaussienne des données transformées (Elliot, 1977). Un seul mode 

est détecté sur chacune des distributions de densités et de biomasses. En 2000, la 

transformation optimale est obtenue avec a = 2 pour les densités et a = 9 pour les biomasses. 

La transformation inverse donne des moyennes proches mais la variance inter-stations est 

multipliée par 20 (l'écart-type par 4,5). Deux modes sont détectés sur chacune des 

distributions de ces deux variables. La décomposition polymodale des distributions indique un 

premier mode (106 stations) centré sur 2,04 ± 0,90 (6 ind.m-2) pour les densités et 3,20 ± 0,80 

(15,46 g PS.m-2) pour les biomasses. Le second mode (46 stations) est centré sur 6,59 ± 1,18 

(723 ind.m-2) pour les densités et 7,41 ± 1,23 (1643 g PS.m-2) pour les biomasses.  

L'échantillonnage à échelle fine (croix), réalisé seulement en 2000 sur 51 stations, 

permet de préciser les paramètres de l'ordonnée à l'origine et de la pente initiale des 

variogrammes. Les moyennes sont environ deux fois plus fortes (682 ind.m-2 pour les densités 

et 1408 g PS.m-2 pour les biomasses) que pour l'échelle globale (150 stations), mais les 

variances inter-stations sont du même ordre de grandeur (respectivement 949 ind.m-2 et 

1709 g PS.m-2 pour les écarts-types de la densité et de la biomasse moyennes). Les mêmes 

transformations que celles utilisées à l'échelle globale ont été appliquées sur les données à 

échelle fine. 

Les variogrammes utilisent pour chaque variable (densité, biomasse) et chaque année 

(1995, 2000) les données transformées (logarithme). Les semi-variogrammes expérimentaux 

ont été calculés pour des distances de 200 à 9000 m. En 2000, ils résultent des estimations 

réalisées à échelle fine (200 à 1200 m) et à échelle globale (1000 à 9000 m). L'anisotropie a 

été testée sur des directions orthogonales, inclinées de 5° par rapport au nord géographique 

(orientation de la grille d'échantillonnage) et avec une tolérance de ± 10°. Aucune anisotropie 

n'est mise en évidence, pour tous les cas (variables et années). De plus, tous les paliers sont 

proches des variances inter-stations (2,72 pour les densités et 3,31 pour les biomasses en 

1995 ; 4,97 pour les densités et 4,49 pour les biomasses en 2000) ce qui valide l'hypothèse de 

stationnarité intrinsèque et donc les variogrammes. Pour comparer les quatre structures 

isotropes (densités et biomasses en 1995 et en 2000), les ordonnées des semi-variogrammes 

ont été rapportées à la variance inter-stations (Figure II-11). 
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Figure II-11 : Mégafaune, 1995-2000 : Semi-variogrammes des densités et biomasses de crépidules de la rade 

de Brest. Un modèle exponentiel (trait épais) a été ajusté à l'ensemble des données. 
 

Un modèle exponentiel à 3 paramètres a été ajusté sur les semi-variogrammes 

expérimentaux pour les modéliser : 
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où g0 est appelée "pépite" (variabilité à très fine échelle), gmax est le "seuil" 

(variabilité maximale) et a le paramètre permettant de calculer la "portée" (p = 3a ; distance 

maximale de dépendance spatiale entre deux stations). La comparaison des paramètres 

obtenus pour chaque structure ne montre pas de différences significatives (test F : 

proba{F > Fobs | H0} = 0,94). Un seul modèle a donc été utilisé sur l'ensemble des données 

regroupées (Tableau II-3) : 

Tableau II-3 : Paramètres et matrice de corrélation du modèle exponentiel global (données groupées des semi-
variogammes densité-biomasse-1995-2000, rapportés à la variance inter-stations). 

Paramètre Valeur Moyenne écart-type gmax g0 a 
gmax 0,981 0,981 0,012 1,00 0,14 0,44 
g0 0,061 0,065 0,051 - 1,00 0,77 
a 529,5 534,4 45,58 - - 1,00 

 
La portée pratique du modèle exponentiel global est estimée à 1603,2 ± 136,7 m. 

Cette valeur, comparée à la distance moyenne entre deux stations à l'échelle globale, implique 

qu'un plan d'échantillonnage plus dense aurait été plus adapté pour étudier la structure de la 

distribution spatiale des crépidules sur l'ensemble de la rade. A cette échelle, et compte tenu 

de la maille des plans d'échantillonnage en 1995 et en 2000, cette distribution semble aléatoire 

(indépendance spatiale). Les seuils et les paliers ont été rapportés à la variance inter-stations 

originale afin d'utiliser le semi-variogramme pour une interpolation par krigeage non-linéaire. 
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II.2.2.2.2. Krigeages et estimations globales des stocks 

La maille maximale de la grille d'interpolation a été choisie afin de minimiser la 

variance sur l'estimation de la surface totale de la zone échantillonnée (Figure II-12). L'unité 

surfacique élémentaire retenue est une maille de 200 x 200 mètres. 

 

 
Figure II-12 : Relation entre la surface totale estimée de la zone échantillonnée en rade et la maille de la grille 

d'interpolation. 
 

L'interpolation par krigeage a été réalisée sur les données transformées (logarithme), 

puis les données de la matrice résultante (ensemble des unités surfaciques élémentaires) ont 

été recalculées par transformation inverse pour obtenir une valeur de densité ou de biomasse. 

Une couverture uniforme (de résolution 200 x 200 m) de la distribution spatiale des crépidules 

est ainsi obtenue pour la majeure partie de l'infralittoral de la rade de Brest (Figure II-13). La 

valeur estimée pour chaque unité surfacique élémentaire étant associée à une variance (Figure 

II-14), il est possible d'estimer le stock total (abondance et biomasse) de crépidules en 1995 et 

en 2000 (Tableau II-4). 

 

Tableau II-4 : Estimation globale du stock de crépidules de la rade de Brest (infralittoral) en 1995 et en 2000. 
Paramètre Année stock global estimé écart-type incertitude 

1995 3,652.109 1,135.109 31,1 % Effectif 
(nombre d'individus) 2000 29,365.109 7,488.109 25,5 % 

1995 13904 5409 38,9 % Biomasse sèche 
(tonnes) 2000 84750 21696 25,6 % 

1995 20856 8114 38,9 % Biomasse fraîche 
(tonnes) 2000 127125 32544 25,6 % 
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Figure II-13 : Mégafaune, 1995-2000 : Répartition des densités et des biomasses interpolées de crépidules en 

rade de Brest (infralittoral). Coll. J.M. Guarini, Ifremer. 
 

 
Figure II-14 : Mégafaune, 1995-2000 : Répartition des écarts-types associés aux densités et aux biomasses 

interpolées de crépidules en rade de Brest (infralittoral). Coll. J.M. Guarini, Ifremer. 
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II.2.2.3. Extrapolation des estimations de stocks globaux à la production de biodépôts 

par la crépidule 

Manac'h (1995) a montré in vitro qu'une crépidule produisait en moyenne 

1,6 mg PS.h-1 de biodépôts (dont 25% de matière organique). Cet auteur, en tenant compte de 

la nature des biodépôts (fécès et pseudo-fécès) obtient un coefficient de conversion 

Poids Frais/Poids Sec de 18,64. Ces valeurs, rapportées à l'effectif total estimé des crépidules 

de la rade en 2000 (29,365.109 ± 7,488.109 individus) permettent d'estimer la production 

globale de biodépôts en rade par cette espèce à 46,9 ± 12,0 tonnes PS.h-1, soit une production 

journalière de 21019 ± 5360 tonnes PF (dont 5255 ± 1340 tonnes PF de matières organiques). 

La répartition de cette biodéposition estimée serait globalement proportionnelle à la 

répartition des densités de crépidules : soit 72 g PF.m-2.j-1 de biodépots (dont 18 g PF.m-2.j-1 

de matières organiques) pour une densité de crépidules de 100 ind.m-2 et 3,2 kg PF.m-2.j-1 de 

biodépôts (dont 0,8 kg PF.m-2.j-1 de matières organiques) pour une densité de crépidules de 

4548 ind.m-2 (valeur maximale observée en 2000). 

II.2.2.4. Variabilité spatiale des structures de taille et du recrutement des crépidules en 

2000 

Au total, 248974 crépidules (185 points) ont été mesurées dans les échantillons de 

2000. La distribution des fréquences de taille de tous les individus collectés fin octobre 2000 

sur les stations à l'échelle globale (150 points ; 153762 mesures) ne présente pas de modes 

distincts (Figure II-15). L'équation de croissance (type Von Bertalanffy) de la crépidule 

calculée par Coum (1979) en rade de Brest permet d'attribuer une classe d'âge à chaque taille 

en longueur droite (le t0, influençant surtout la taille des jeunes individus, a été corrigé pour 

correspondre aux résultats de croissance de cette étude ; cf. II.4.3.3 ; Figure II-50) : 

18,0

)
4,66

1ln(
5,0

Ld

t
−

−−= , avec t la classe d'âge (année) et Ld la longueur droite (mm). 

L'utilisation de cette équation sur l'ensemble des crépidules collectées suppose une 

croissance coquillière comparable en tout point de la rade et que les paramètres de croissance 

n'aient pas changé depuis 1978. Sous réserve de la validité de cette hypothèse, il est possible 

de comparer les structures démographiques observées sur chaque station. La distribution des 

fréquences des classes d'âge de tous les individus échantillonnés en rade en 2000 (Figure 

II-16) indique une longévité maximale de 12 ans (un individu du banc de Rozegat et deux du 
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banc de Keraliou, dont un de 60 mm). Ce résultat est en accord avec ceux de Coum (1979) et 

Chauvaud (1998). Les individus âgés de 3 ans (recrutement 1997) présentent la fréquence la 

plus élevée (24,2%), puis les fréquences décroissent régulièrement pour les classes d'âge 

suivantes. Les fréquences des classes d'âge 1 et 2 (respectivement 19,3 et 21,2%) pourraient 

correspondre à un recrutement légèrement plus faible (non testable statistiquement) sur 

l'ensemble de la rade en 1999 et 1998, par rapport à celui de 1997. Cependant, la sélectivité de 

l'engin de prélèvement et l'incertitude liée à l'approximation des classes d'âge par les classes 

de taille pourraient expliquer en partie les différences observées. La fréquence du recrutement 

1999 dans la population à l'automne 2000, rapportée à l'estimation du stock global 

(29,365.109 ± 7,488.109 ; Tableau II-4), implique un recrutement net global de 

5,655.109 ± 1,442.109 crépidules dans la mégafaune à cette date, soit une augmentation de la 

population de 23,9%. Ces valeurs correspondent au bilan net des individus nés en 1999 moins 

ceux morts de 1999 à 2000. Ces chiffres pourraient être sous-estimés compte-tenu de la limite 

inférieure de la taille de cette classe (10 mm, soit la maille de l'échantillonneur). 
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Figure II-15 : Mégafaune, 2000 : Distribution des fréquences de taille (longueur droite) des crépidules sur 

l'ensemble de la rade (échantillonnage à l'échelle globale). 
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Figure II-16 : Mégafaune, 2000 : Fréquence des classes d'âge des crépidules échantillonnées sur l'ensemble de 

la rade à l'automne 2000. Les chiffres en bleu correspondraient à l'année de naissance de chaque 
classe d'âge, d'après les relations taille-âge de Coum (1979). 
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Les densités du recrutement 1999 sont estimées en chaque point par l'abondance des 

crépidules dont la longueur droite est comprise entre 10 et 20 mm à l'automne 2000 (Figure 

II-17). Cette classe d'âge est présente sur la majeure partie de la rade, y compris sur les points 

dont la densité totale de crépidules est très faible (< 5 ind.m-2) ou très forte (> 2000 ind.m-2). 

Les densités des classes 1 sont corrélées (Pearson ; p<0,1%) aux densités totales de crépidules 

(Figure II-18). 

 
Figure II-17 : Mégafaune, 2000 : Densité totale et densité estimée des classes 1 de crépidules (recrutement 

1999 : longueur droite de 10 à 20 mm) à la fin octobre 2000. 
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Figure II-18 : Mégafaune, 2000 : Relation entre densité estimée de classes 1 et densité totale de crépidules. 
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Les limites des classes de taille utilisées pour étudier les structures démographiques 

ont été choisies en fonction de la distribution des fréquences de taille sur l'ensemble de la rade 

(Figure II-15). La classe [10 – 20 mm] correspond aux crépidules âgées d'un an ; les classes 

[21 – 30 mm] et [31 – 42 mm] répartissent celles âgées approximativement de deux à cinq ans 

et la classe [43 – 60 mm] correspondrait à celles âgées de plus de cinq ans. Seules les stations 

sur lesquelles au moins 10 crépidules ont été échantillonnées ont été analysées. Ces âges sont 

donnés à titre indicatif en l’absence d’informations sur la variabilité spatiale de la croissance 

coquillière en rade et de réactualisation des paramètres de croissance au delà d’un an. La 

fréquence de chacune de ces classes de taille, en chaque point, a permis de définir des 

catégories arbitraires de tailles dominantes : la catégorie J ("jeunes") correspond aux 

crépidules dont les classes [10 – 20 mm] et/ou [21 – 30 mm] ont une fréquence supérieure à 

25%. La catégorie A ("adultes") correspond aux crépidules dont la classe [31 – 42 mm] a une 

fréquence supérieure à 25%. La catégorie V ("vieilles") correspond aux crépidules dont la 

classe [43 – 60 mm] a une fréquence supérieure à 25%. Conformément aux données de la 

littérature, il est alors possible de comparer les proportions de chacune de ces catégories en 

supposant qu’en chaque point de la rade, ces trois catégories classent grossièrement les 

individus des plus jeunes aux plus âgés. Plusieurs catégories peuvent co-dominer et 7 

combinaisons (structures démographiques) ont été observées sur les échantillons à l'automne 

2000 (Figure II-19). Globalement, 75,2% des points présentent une (co-)dominance de la 

catégorie J ; 75,2% une (co-)dominance de la catégorie A et 19,3% une (co-)dominance de la 

catégorie V (principalement dans les anses de Roscanvel, du Fret et du Moulin Blanc, à 

Keraliou, à Pen-ar-Vir et dans le nord-est du bassin sud). La structure JA est la plus fréquente 

en rade (47,7%) et est la seule observée sur les plus fortes densités (> 2000 ind.m-2 ; Figure 

II-20). La structure J est ensuite la plus fréquente (19,3%) et s'observe sur les zones à faibles 

densités (< 70 ind.m-2 ; à l'exception d'un point à 798 ind.m-2 au nord de l'anse de Roscanvel). 
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Figure II-19 : Mégafaune, 2000 : Variabilité spatiale des structures démographiques (catégories de tailles 

dominantes) des crépidules en rade de Brest. Ld : longueur droite de la coquille. 
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Figure II-20 : Mégafaune, 2000 : a) Relation entre la densité totale de crépidules et les catégories de taille 

(longueur droite) dominantes (143 stations) ; b) fréquence de chaque catégorie de tailles 
dominantes à l'échelle globale (109 stations). 

 

0
5

10
15
20
25
30
35
40
45
50

J JA JAV JV A AV V
Catégories de taille dominantes

F
ré

qu
en

ce
 (%

)

b)
N = 109



 107

II.2.3. Discussion 

II.2.3.1. Efficacité et représentativité de la modélisation spatiale 

La transformation des densités et biomasses de crépidules en 1995 et 2000 par des 

fonctions logarithmiques permet de rétablir une distribution des valeurs proche d'une 

distribution gaussienne, condition nécessaire à la modélisation spatiale. La transformation 

inverse conserve globalement les valeurs d'origine (avec une légère sous-estimation pour 

1995) mais augmente les variances pour 2000. Cette tendance valide l'estimation globale des 

stocks mais réduit la précision (variance plus forte) sur les valeurs de 2000. Les incertitudes 

sur les estimations de 2000 sont cependant inférieures à celles de 1995 (amélioration de 25 à 

30%). Ce résultat est dû en partie à un plan d'échantillonnage en 2000 plus adapté pour 

l'analyse structurale (régularité de la distribution des points et double échelle 

d'échantillonnage). Les valeurs faibles de densités et de biomasses ont cependant une variance 

associée forte, ce qui est une conséquence de la transformation logarithmique. L'intérêt d'un 

échantillonnage à échelle fine est confirmé par la précision obtenue sur la pente initiale et 

l'ordonnée à l'origine des variogrammes. La pépite est faible (6,2% de la variance totale) et le 

palier est proche de la variance inter-stations, ce qui valide l'hypothèse de stationnarité 

intrinsèque et donc l'utilisation de cette méthode pour modéliser spatialement les données 

ponctuelles. En comparaison, Gros et Hamon (1989) trouvent une pépite représentant jusqu'à 

60% de la variance pour une population de Cerastoderma edule en baie de Saint-Brieuc. 

Bacher et Sauriau (1995) obtiennent une pépite représentant de 35 à 52% de la variance pour 

les suspensivores du bassin de Marennes-Oléron. Guarini et al. (1998) observent un rapport 

pépite/variance de 5 à 18% pour la biomasse microphytobenthique sur le même site. 

La répartition des densités et biomasses krigées concorde avec les données 

ponctuelles et semble réaliste à l'échelle de la rade (avec la résolution choisie : 200 x 200 m). 

Cependant, la modélisation de la répartition pourrait être affinée en intégrant des variables 

structurantes telles que la profondeur et les strates biosédimentaires. La technique du co-

krigeage (pondération des valeurs interpolées en tenant compte des variables 

environnementales) permettrait d'affiner les limites à échelle fine des bancs de crépidules, 

mais l'estimation globale du stock ne diffèrerait probablement pas beaucoup de celle obtenue 

dans cette étude (en raison notamment du caractère fortement agrégatif de la distribution 

spatiale des crépidules). 
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II.2.3.2. Dynamique de colonisation de Crepidula fornicata en rade de Brest 

Evolution à moyen terme (5 ans) du stock et de l'aire de répartition 

L'analyse géostatistique des densités et des biomasses de crépidules en 1995 et 2000 

montre de fortes similitudes (Figure II-11) dans les structures spatiales intrinsèques 

conduisant aux distributions observées. La répartition est fortement agrégative les deux 

années et la dépendance spatiale est faible à l'échelle de la rade (seuil du modèle exponentiel 

global : 1603,2 ± 136,7 m). L'anisotropie observée à cette échelle montre l'absence de 

direction privilégiée dans la répartition. 

Les densités et biomasses modélisées montrent en 1995 plusieurs secteurs présentant 

de fortes densités de crépidules (> 200 ind.m-2) : le chenal de l'Aulne, le chenal au sud du 

banc de Rozegat, l'anse de Roscanvel et le nord de la pointe de Lanvéoc. En 2000, les mêmes 

secteurs sont globalement retrouvés, mais avec des densités accrues (> 1000 ind.m-2). Le 

secteur du chenal de l'Elorn présente également en 2000 de très fortes densités. Cette colonie 

n'est pas entièrement observée en 1995 car aucun échantillon n'a été prélevé dans cette zone (à 

l'est de l'anse du Moulin blanc), ce qui pourrait expliquer en partie les valeurs moyennes plus 

faibles observées dans le bassin nord cette année-là par rapport au bassin sud. Cependant, le 

secteur anse du Moulin Blanc - est du banc de Keraliou présente des densités de crépidules 

plus fortes en 2000 par rapport à 1995. 

L'estimation, dans cette étude, du stock de crépidules (mégafaune) en 1995 (3,65 

milliards d'individus pour 20860 tonnes PF) est proche de l'estimation faite par Chauvaud 

(1998 ; 3,24 milliards d'individus pour 18651 tonnes PF). Ces chiffres ne tiennent cependant 

pas compte de la population du chenal de l'Elorn qui n'avait pas été échantillonné vers 

l'amont, et sont donc sous-estimés en 1995. L'échantillonnage en 2000 de la majeure partie de 

l'infralittoral (chenal de l'Elorn inclus) permet une estimation plus complète du stock à 

l'échelle de la rade. Le stock estimé est beaucoup plus important que cinq années auparavant : 

29,36 milliards de crépidules pour 127125 tonnes PF (84750 tonnes PS). La prise en 

compte du chenal de l'Elorn en 2000 ne suffit pas à expliquer cette différence et l'on peut 

conclure à une augmentation importante et globale du stock entre 1995 et 2000. En 

comparaison, Hamon et Blanchard (1994) estimaient le stock de crépidules en baie de Saint-

Brieuc (sur 856 km²) à 250000 ± 200000 tonnes en 1993. La baie de Cancale abriterait un 

stock estimé à 170000 tonnes selon Cariguel (1994). Sauriau et al. (1998) estimaient les 

stocks dans le secteur de Fouras à l'île d'Aix et dans le bassin de Marennes-Oléron 

respectivement à 2494 ± 3344 tonnes et 2644 ± 1137 tonnes en 1995. Le stock estimé sur ce 

dernier site était de 1800 ± 900 tonnes en 1984. Cette faible augmentation en 10 ans serait 
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expliquée par les opérations de nettoyage des fonds (1000 à 1500 tonnes prélevées par an) 

entreprises sur ce site depuis cette date. Il existe dans la littérature au moins un exemple de 

prolifération rapide de la crépidule le long des côtes françaises : la biomasse de crépidules 

estimée dans un secteur de 1100 km² à l'ouest du Cotentin serait passée de 150000 tonnes en 

1985 à 750000 tonnes en 1992 (Quiniou et Blanchard, 1987 in Blanchard, 1995). 

A l'échelle de la rade, les principaux secteurs à fortes densités (bancs de crépidules) 

ne se sont pas considérablement étendus en 5 ans et l'on observe plutôt l'apparition de 

nouvelles "taches" (extrémité nord-ouest du banc de Rozegat, chenal à l'est du banc du 

Poulmic, chenal au sud de la pointe du Bindy). Il est cependant difficile de dire si l'origine de 

l'apparition de ces taches en 2000 est attribuable à de nouvelles colonies ou à la différence de 

répartition des plans d'échantillonnage en 1995 et en 2000. L'augmentation globalement forte 

(jusqu'à +1000 à +1600 ind.m-2) des densités sur les secteurs principaux, déjà fortement 

colonisés en 1995 (> 200 ind.m-2), témoigne du caractère agrégatif de la dynamique de 

colonisation des crépidules. L'existence de gradients de densités importants sur de petites 

distances (+1478 ind.m-2 et +3930 g PS.m-2 sur 231 m pour deux stations à la même 

profondeur dans le chenal au sud de Rozegat) confirme cette tendance à échelle fine. 

L'hypothèse d'une dynamique de colonisation suivant un "modèle à densité proportionnelle" 

plutôt qu'un "modèle à densité constante" peut ainsi être proposée (Figure II-21) : 

l'accroissement général du stock de crépidules se ferait par augmentation des densités (et des 

biomasses) au sein des agrégats plutôt que par "étalement" de ces agrégats (qui garderaient 

dans ce cas des densités et des biomasses maximales relativement constantes). Une revue 

détaillée de ces modèles a été exposée par Gauthiez (1997) et appliquée à l'étude de la 

dynamique saisonnière de la répartition de la biomasse microphytobenthique dans le bassin de 

Marennes-Oléron par Guarini et al. (1998). Walne (1956) observe, dans les trois années 

suivant un hiver rigoureux dans la rivière Crouch (Angleterre), une augmentation importante 

des densités de crépidules (données semi-quantitatives) mais localisée sur un secteur 

anciennement fortement colonisé. Le fait que la métamorphose des larves de crépidules soit 

favorisée par la présence d'adultes conspécifiques (Pechenik, 1980 ; Lima et Pechenik, 1985 ; 

Mac Gee et Target, 1989) vient appuyer cette hypothèse et pourrait être le processus 

structurant principal de la distribution spatiale des crépidules. 

Quatre stations échantillonnées en 2000 (au nord de l'anse de Roscanvel et dans le 

chenal de l'Elorn) présentent une biomasse (6372, 6400, 7446 et 7452 g PS.m-2) qui est proche 

ou atteint la capacité de charge maximale théorique (7081 g PS.m-2) déduite de la relation 

entre les densités et les biomasses (Figure II-10). La fonction de capacité de charge est 
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généralement utilisée pour des espèces auto-régulées et son application à une espèce invasive 

proliférante (non régulée) est soumise à caution. On peut cependant émettre l'hypothèse qu'à 

de telles densités, un seuil de densité-dépendance puisse être atteint et que le recrutement de 

nouveaux individus ne puisse se faire que sur une zone proche moins "saturée". 

L'augmentation du stock impliquerait alors une dynamique de colonisation selon un modèle à 

densité constante (étalement des agrégats) et un accroissement généralisé de l'aire de 

répartition des bancs à fortes densités (dans le cas extrême où ils auraient atteint en tout point 

leur capacité de charge maximale). Le rejet par la pêche de crépidules sur des zones encore 

peu colonisées pourrait favoriser le recrutement de nouvelles crépidules (par leur 

comportement grégaire) et amorcer un nouveau processus local de prolifération. Par ailleurs, 

les interactions intra-spécifiques (compétitions trophique et spatiale) sur ces bancs ayant 

atteint la capacité de charge maximale pourraient induire une mortalité plus élevée et/ou 

modifier la dynamique de la population (reproduction, croissance). La dynamique de 

prolifération pourrait alors être localement enrayée, conduisant à une stabilisation progressive 

du stock global. 

 

 
Figure II-21 : Modèles de dispersion spatiale lors de l’augmentation locale du stock. 

 

II.2.3.3. Variabilité spatiale du recrutement et des structures démographiques en 2000 

Les distributions des tailles et des classes d'âge des crépidules en 2000 tendent à 

montrer un recrutement continu de cette espèce au cours des dernières années. Il est difficile 

d'interpréter la variabilité inter-annuelle du recrutement pour chaque classe d'âge compte tenu 

de l'absence de données sur les taux de mortalité et l'imprécision de la méthode 

(approximation par des classes de taille). Cependant, la forte décroissance des fréquences des 

tailles supérieures à 43 mm (individus de plus de 5 ans) pourrait signifier un taux de mortalité 

croissant à partir de cet âge. La longévité maximale (12 ans) estimée dans cette étude est du 
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même ordre que celles obtenues par Coum (1979) et Chauvaud (1998) en rade de Brest, Le 

Gall (1980) à Cherbourg, Blanchard et al. (2001) en baie de Saint-Brieuc et Sauriau et al. 

(2002) dans le bassin de Marennes-Oléron. Le bilan net (nombre d'individus recrutés en 1999 

par rapport au reste de la population, sans les individus morts entre début 1999 et fin 2000), 

de l'accroissement du stock de 1999 à 2000 est relativement important (23,9%), témoignant 

d'une prolifération active de cette espèce. 

Les densités estimées des individus nés en 1999 (10 à 20 mm à l'automne 2000) 

montrent une répartition de cette classe d'âge sur la majeure partie de la rade. La corrélation 

croissante entre cette densité estimée en chaque point et la densité totale indique un 

recrutement augmentant selon un gradient croissant de densité (densité totale) de crépidules. 

Ce résultat confirme à nouveau le caractère agrégatif de la dynamique de colonisation des 

crépidules en rade de Brest (métamorphose des post-larves favorisée par la présence d'adultes 

conspécifiques). 

L'étude de la variabilité spatiale des fréquences de tailles dominantes montre une 

population dont le renouvellement est globalement bien assuré (catégorie J co-dominante sur 

les trois quarts de la rade). Les stations où cette catégorie n'est pas dominante (ce qui 

traduirait un recrutement, rapporté à la densité totale, plus faible au cours des deux ou trois 

dernières années et/ou une mortalité moins forte) sont localisées dans les anses du Moulin 

Blanc, de Roscanvel et du Fret, au nord-est du banc de Keraliou, autour de la pointe du Bindy 

(avec une proportion de vieilles crépidules importante sur ces sites), dans l'anse du Poulmic, 

sur le banc du Capelan, au nord de Lanvéoc et sur une station du chenal de l'Elorn (dominés 

seulement par la catégorie A). La majorité de ces stations présente un recrutement relatif 

(rapporté à la densité totale de crépidules) des individus nés en 1999 globalement plus faible 

qu'ailleurs (augmentation de la densité locale inférieure à 22%). 
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II.3. REPRODUCTION - RECRUTEMENT 

II.3.1. Matériels et méthodes 

II.3.1.1. Crépidules en chaînes libres (substrat coquillier mort) 

II.3.1.1.1. Echantillonnage 

Compte-tenu des faibles densités de crépidules à KE (<6 ind.m-2) et du protocole 

utilisé, seuls RO et CA (Figure II-4) permettent une analyse significative dans ce chapitre. Un 

suivi mensuel à saisonnier (Tableau II-5) a été réalisé sur ces sites ateliers en 1999 et 2000. Le 

sédiment a été prélevé sur 10 cm de profondeur, en plongée afin de s'assurer de la 

représentativité de l'échantillon, dans un anneau PVC (diamètre : 40 cm, soit 1/8
ème m²) à l'aide 

d'une suceuse à air comprimé (Figure II-22). Les prélèvements ont été tamisés (maille de 

1 mm), puis formolés au laboratoire. 

Tableau II-5 : Dates et nombres de réplicats des échantillons de crépidules à RO et CA en 1999 et 2000. 
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Figure II-22 : Echantillonnage par suceuse à sédiment. 
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II.3.1.1.2. Densité et dynamique de population 

Après rinçage pendant 12 heures du formol à l'eau du robinet, sur un tamis de 1 mm, 

les crépidules de chaque échantillon sont triées et comptées. La densité en crépidules de 

chaque échantillon est calculée en rapportant l'abondance totale à la surface collectée 

(0,125 m²). La biomasse totale est obtenue par séchage pendant 24 heures à l'étuve (60°C) et 

pesée des crépidules. Auparavant, chaque crépidule est sexée selon un critère de 

présence/absence et de stade de développement des organes génitaux : pénis pour le stade 

mâle, papille génitale pour le stade femelle (Figure II-3). Les stades intermédiaires FM et Fp 

sont regroupés avec les femelles car les pontes observées à ces stades témoignent de leur 

maturité sexuelle. Les juvéniles (j) se distinguent du stade intermédiaire (I) par leur petite 

taille. Les autres stades intermédiaires (p et Ip), dont les caractéristiques morphologiques ainsi 

que la grande variabilité de la taille ne permettent pas de les distinguer systématiquement, 

sont classés avec le stade I dans la catégorie Int. Les tailles maximales de chaque coquille 

sont définies dans les trois dimensions perpendiculaires : 

longueur (Ld), largeur (ld) et hauteur (hd) 

droites. La mesure est faite au pied à 

coulisse (précision d'un millimètre, Figure 

II-23). Le paramètre longueur droite a été 

préférée à la longueur curviligne en accord 

avec Coum (1979) qui montrait que la 

longueur curviligne induit une variabilité 

supérieure et un moins bon ajustement aux 

équations de croissance et d'allométrie. 

 
Figure II-23 : Principe de mesure des dimensions 

des coquilles de crépidules. 

II.3.1.2. Crépidules en phorésie sur Pecten maximus (substrat vivant) 

II.3.1.2.1. Echantillonnage 

Dans le cadre du suivi de la population de coquilles St-Jacques (Paulet et al., 1995 ; 

Chauvaud, 1998), des prélèvements à la drague à coquille ont été effectués mensuellement 

(fréquence bi-hebdomadaire au printemps) près de RO (Tableau II-6 ; Figure II-4). Ainsi, 

d'avril 1999 à octobre 2000, 10 à 20 coquilles de Pecten maximus de classe 3 (ayant passé 3 

hivers) présentant des crépidules en phorésie ont été collectées aléatoirement, mises 

individuellement en sac puis conditionnées dans une glacière. Le dépouillement s'est fait dès 

le retour au laboratoire. 
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Tableau II-6 : Dates et nombres de réplicats (nombre de coquilles Saint-Jacques analysées) des échantillons de 
crépidules en phorésie sur Pecten maximus prélevés à RO en 1999 et 2000, en fonction des 
paramètres de la dynamique de population. 
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II.3.1.2.2. Position des crépidules isolées ou dans la chaîne 

Chaque crépidule, isolée ou à la base d'une chaîne, en contact direct avec les valves 

gauche ou droite de Pecten maximus est définie par le terme de base. La position de chaque 

base est représentée sur un schéma et numérotée. Le codage des positions des individus de 

chaque chaîne (Figure II-24) est réalisé en partant de la crépidule de la base (notée A1) et en 

remontant la chaîne primaire (les individus 

sont alors respectivement notés A2, A3, 

etc.). La chaîne secondaire latérale la plus 

proche de A1 est codée sur le même 

principe ; la crépidule en contact avec la 

chaîne primaire est alors notée B1, puis les 

autres B2, B3, etc. Les autres chaînes 

secondaires, de la crépidule An à An+1 sont 

codées par le préfixe C, D, etc., chaque 

individu étant ensuite numéroté selon le 

principe précédent. 

Figure II-24 : Principe de codage de la position 
des crépidules dans une chaîne 
complexe (chaîne primaire et 
chaînes secondaires). 
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II.3.1.2.3. Dynamique de population 

Les crépidules de chaque échantillon (sur chaque coquille Saint-Jacques) sont sexées 

et mesurées selon les critères retenus au II.3.1.1.2. De plus, la présence éventuelle de pontes 

est notée pour chaque individu. Les poids secs de la coquille (PScoq) et des chairs (PSchair) 

de chaque crépidule sont mesurés à la balance de précision (± 0,1 mg) après séchage pendant 

24 heures à l'étuve (60°C). Le dépouillement de la moitié des échantillons de crépidules en 

phorésie et une étude plus fine des pontes a été réalisé par Joëlle Richard (LEMAR, IUEM). 

Ces travaux ont fait l’objet d’un rapport de DEA (Richard, 2000). 

II.3.1.3. Colonisation post-larvaire 

II.3.1.3.1. Echantillonnage 

Un suivi mensuel a été réalisé à RO (Tableau II-7 ; Figure II-4) en 1999 et 2000. La 

structure de captage des post-larves de crépidules et des autres espèces de la macro- et de la 

meiofaune benthiques a été relevée l'hiver compte-tenu des risques liés à l'activité de pêche à 

la drague des pectinidés, intensive de novembre à mars, dans la zone. Les collecteurs 

artificiels, constitués de carreaux de grès (30 x 30 cm) dont les coins ont été préalablement 

arrondis par meulage, permettent de rapporter l'abondance post-larvaire observée à une unité 

de surface. Cette structure de captage a été préférée aux collecteurs japonais (sacs maillés en 

pleine eau) en raison de sa plus grande efficacité pour le recrutement et la survie des post-

larves de crépidules (Chauvaud, 1998). Ces carreaux ont été trempés en bac d'eau de mer 

filtrée au minimum 15 jours avant leur utilisation afin de favoriser les fixations (traces 

chimiques et film bactérien ; Rodriguez et al., 1993). Une table en inox (prototype SEDEP, 

2,6 x 1,85 m) comportant 24 carreaux a été immergée à RO le 7 avril et relevée le 2 novembre 

1999. Les pieds de la table sont ajustés au fond pour positionner les collecteurs à quelques 

centimètres de l'interface eau-sédiment sans risque d'enfouissement. L'expérience a été 

reconduite en 2000 avec une immersion le 19 février et une relève le 1er novembre. Chaque 

mois, 3 carreaux sont relevés en plongée et remplacés par 3 nouveaux carreaux, afin d'obtenir 

un temps d'immersion croissant à chaque rotation (Figure II-25). Le nombre de réplicats, la 

durée et le pas d'échantillonnage ont été choisis afin d'obtenir une colonisation et une surface 

minimale représentatifs (Chauvaud, 1998). Chaque collecteur est récupéré en plongée et placé 

dans un sac Ziploc étanche avant d'être formolé au laboratoire puis stocké verticalement. Pour 

des raisons de temps, seule la première série de rotations (carreaux immergés à la première 

date) a été exploitée. 
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Tableau II-7 : Dates de relève, nombre de réplicats et durée d'immersion des collecteurs plans à RO en 1999 et 
2000. Im = immersion de la table et des 24 carreaux vierges. 

 1999 2000 
D

at
es

 

7 
av

ril
 

11
 m

ai
 

8 
ju

in
 

6 
ju

ill
et

 

4 
ao

ût
 

3 
se

pt
em

br
e 

5 
oc

to
br

e 

2 
no

ve
m

br
e 

dé
ce

m
br

e 

ja
nv

ie
r 

19
 fé

vr
ie

r 

29
 m

ar
s 

av
ril

 

12
 m

ai
 

9 
ju

in
 

10
 ju

ill
et

 

9 
ao

ût
 

se
pt

em
br

e 

13
 o

ct
ob

re
 

1er
 n

ov
em

br
e 

réplicats - 3 3 3 3 3 3 3   - 2 - 3 3 3 3 - 3 3 
Durée (j.) 

d'immersion Im 34 62 90 119 149 181 209   Im 39 - 83 111 142 172 - 237 256

 
Figure II-25 : Schéma de la table de collecteurs plans. Trois carreaux sont relevés à chaque date et remplacés 

par 3 nouveaux. La rotation au 3ème mois d'immersion est ici illustrée. 

II.3.1.3.2. Densités de crépidules 

Après rinçage du carreau en bac à faible débit, l'eau récupérée est passée sur une 

colonne de tamis AFNOR de 500, 200 et 80 µm et les refus sont conservés dans l'alcool en 

piluliers. Les crépidules contenues dans le pilulier > 500 µm sont alors déterminées et 

comptées intégralement. La fraction 200-500 µm est sous-échantillonnée (1/4) dans une cuve 

de Dolfus par comptage, après homogénéisation, de 5 lignes choisies aléatoirement sur 20. La 

fraction 80-200 µm est sous-échantillonnée (1/57
ème) après homogénéisation par prélèvement 

de 5 ml dans un ballon de 285 ml. La matière organique du carreau est colorée 12 heures par 

trempage au rose Bengale. Le carreau est alors recouvert d'un cadre quadrillé qui permet de 

subdiviser sa surface en unités d'1 cm² (Figure II-26) puis immergé dans un bac mobile (l'eau 

affleurant sa surface) surmonté d'une loupe binoculaire. Les crépidules encore fixées sont 

comptées sur 5 lignes, soit un sous-échantillonnage au 1/6
ème, qui est la surface minimale 

représentative du collecteur (Chauvaud, 1998). La densité en crépidules de chaque échantillon 

est calculée en rapportant l'abondance totale à la surface du carreau (0,09 m²). Le 
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dépouillement des échantillons de 2000 a été réalisé par Claire Mangold (LEMAR, IUEM). 

Ces travaux ont fait l’objet d’un rapport de DEA (Mangold., 2003). 

 
Figure II-26 : Sous-échantillonnage en lignes sur un carreau collecteur. La photo illustre 1 cm². 

II.3.1.4. Traitements statistiques 

La moyenne et la variance à chaque date sont calculées sur les valeurs des réplicats. 

Les moyennes et variances saisonnières, annuelles ou globales (toute la période d'étude) sont 

calculées sur les valeurs journalières obtenues par interpolation entre les dates couvrant la 

période considérée. La normalité et l'égalité des variances n'étant pas des conditions souvent 

respectées par les données, les test non paramétriques ont été systématiquement utilisés. Le 

test de Kruskal-Wallis permet de tester l'homogénéité de plusieurs séries de valeurs (abrégé 

KW avec un seuil d'acceptation généralement fixé à 5%). La différence entre les moyennes 

est testée par comparaison de rang de Kolmogorov-Smirnov (abrégé KS, avec un seuil 

d'acceptation généralement fixé à 5%). La corrélation entre deux séries de données est décrite 

par un coefficient de corrélation (r²) et un coefficient de Pearson (abrégé P, au seuil de 5%). 

Les histogrammes de taille (Ld) sont lissés par la moyenne mobile centrée d'ordre 3 : 

F'Ld = (FLd-1+2.FLd+FLd+1)/4 avec FLd = fréquence (%) des crépidules de longueur droite Ld (mm) 

II.3.2. Résultats 

II.3.2.1. Reproduction 

II.3.2.1.1. Fréquences et évolutions des stades sexuels 

Les valeurs moyennes des fréquences des stades sexuels (Tableau II-8 ; Figure II-27) 

montrent une dominance du stade mâle (44,8 à 53,1%), représenté par près de la moitié des 

individus, quel que soit le site ou le support (différences non significatives : KS, p > 5%). Les 

proportions de femelles présentent des différences significatives (KS, p < 0,1%) entre les sites 

et entre les supports (chaînes libres ou en phorésie sur Pecten). Le stade femelle est près de 
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deux fois moins représenté à RO dans les chaînes libres que le stade mâle. Cette proportion de 

femelles est similaire (KS, p > 5%) entre CA (libres) et RO (phorésie). Le nombre moyen 

observé de mâles par femelle (ratio M/F) est significativement différent entre les sites (KS, 

p < 0,5%) et entre les supports (KS, p < 0,1%). Il y a près de deux fois plus de mâles par 

femelle à RO (libres) qu'à CA (libres) ou que sur les crépidules en phorésie. Il n’y a aucune 

différence significative (KS, p > 5%) entre les sites et les supports dans les proportions 

moyennes de juvéniles (j). La proportion d'individus en phase de différenciation sexuelle (Int) 

est légèrement supérieur (KS, p < 5%) à RO dans les chaînes libres. 

Tableau II-8 : Moyennes globales et écarts-types des fréquences des stades sexuels et du ratio Mâle/Femelle à 
RO et CA (chaînes libres) et à RO (crépidules en phorésie) en 1999-2000. 

Stades CA-libre RO-libre RO-phorésie 
% j 8,4±2,8 12,7±3,8 14,9±7,1 

% Int 15,5±1,1 18,5±4,4 14,4±3,0 
% M 46,7±3,3 53,1±7,0 44,8±9,4 
% F 29,4±4,1 15,7±2,1 25,9±5,8 
M/F 1,65±0,31 3,46±0,60 1,91±0,72 
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Figure II-27 : Valeurs minimales, maximales et moyennes globales des fréquences des stades sexuels et du 

ratio Mâle/Femelle à RO et CA (chaînes libres) et à RO (crépidules en phorésie) en 1999-2000. 
 

L'évolution des fréquences des stades sexuels (Figure II-28) montre des différences 

notables entre les sites et les supports de fixation. CA (chaînes libres) est le site qui présente 

la plus grande stabilité dans le temps de ces proportions. Cependant, les échantillons de 2000 

à CA sont insuffisants pour refléter les variations mensuelles cette année là. Ces proportions 

sont également relativement stables à RO (chaînes libres) avec néanmoins une baisse 

progressive de la fréquence du stade mâle et du ratio M/F de mars à juillet 2000, suivie d'un 

retour rapide (1 mois) aux proportions moyennes des stades sexuels en août 2000. Cette 

tendance est liée à la forte augmentation concomitante des proportions de juvéniles et 

d'individus en phase transitoire atteignant des maxima respectifs de 24 et 30% en juillet 2000. 

Cependant, le ratio M/F continue de chuter pour atteindre un minimum de 1,6 le 13 octobre 

2000 (équivalent à la valeur moyenne de CA). 
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Figure II-28 : Evolution des fréquences cumulées des stades sexuels et du ratio M/F à RO et CA (chaînes 

libres) et à RO (crépidules en phorésie) de 1999 à 2000. 
 

Ces tendances ne se retrouvent pas pour les crépidules en phorésie sur Pecten 

maximus. Ainsi, la proportion de mâles et le ratio M/F augmentent globalement depuis 

décembre 1999 jusqu'à des maxima observés respectifs de 69% et 3,8 en août 2000. Cette 

évolution est à relier à la baisse importante de la proportion de juvéniles de septembre 1999 à 

octobre 2000 (passant respectivement de 40 à 8%). Une baisse du ratio M/F et des valeurs 

plus fortes de la proportion de femelles sont observables à l'hiver-printemps 1999 et à 

l'automne 2000. 

II.3.2.1.2. Période et fréquence des pontes (phorésie sur Pecten maximus) 

Pour les crépidules en phorésie sur Pecten à RO, les femelles ovigères les plus 

précoces dans la saison de reproduction sont observées le 18 février 2000 et la plus tardive le 

12 novembre 1999 (un individu). Globalement, la période d'incubation des œufs s'étale de la 
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fin-février à octobre (Figure II-29). La proportion de femelles ovigères augmente au 

printemps et atteint un maximum de 86% des femelles (soit 21% de la population) le 24 mai 

2000, puis décroît fortement jusqu'à l'automne (avec seulement 48% de femelles incubantes 

dès le 26 juin et 11% le 14 septembre). Cette forte baisse témoigne d'éclosions et d'émissions 

massives de larves véligères pendant cette période. Un autre pic (avec 57% de femelles 

ovigères) est noté le 24 juillet 2000 et peut correspondre à de nouvelles incubations (femelles 

ayant déjà pondu et produisant à nouveau des œufs, comme l'a observé Le Gall (1980) en 

élevage). Le pic de fréquence des femelles ovigères dans la population (13% Fo-population) 

du 24 août 2000 correspond à un doublement de la proportion de femelles (%F) et non à une 

augmentation des proportions de femelles devenues ovigères (%Fo-femelles). L'absence de 

sexage avant septembre 1999 ne permet pas de comparaison avec 2000. 
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Figure II-29 : Evolution des fréquences des femelles (F) et des femelles ovigères (Fo, rapportées à la 

population totale en noir et au nombre de femelles en rouge) à RO (phorésie) d'avril 1999 à 
octobre 2000. 

II.3.2.2. Recrutement 

II.3.2.2.1. Colonisation post-larvaire 

En 1999, la colonisation des collecteurs plans par les crépidules est relativement 

rapide et massive (Figure II-30) : la densité atteint 2426 ± 734 individus.m-2 le 8 juin (64ème 

jour d'immersion) et augmente jusqu'à un maximum observé de 3682 ± 939 individus.m-2 le 

6 juillet. Après cette date, la densité de crépidules diminue jusqu'à atteindre un minimum 

observé de 167 ± 117 individus.m-2 le 3 septembre. Ensuite, un deuxième pic de plus faible 

amplitude présente un maximum observé de 767 ± 164 individus.m-2 le 5 octobre. La densité 

observée le 2 novembre, après 209 jours d'immersion, est de 607 ± 200 individus.m-2 soit 

seulement 16,5% du maximum observé début juillet. 
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En 2000, les densités de crépidules évoluent avec une amplitude moindre et un 

décalage temporel (1 mois) par rapport à 1999. Ainsi, les premières crépidules sont observées 

le 12 mai (83ème jour d'immersion) et la densité maximale observée est de 

1200 ± 378 individus.m-2 le 9 juin (soit seulement 32,6% du maximum observé début juillet 

1999). Après cette date, la densité de crépidules atteint un minimum observé de 

522 ± 171 individus.m-2 le 9 août, soit plus de 3 fois le minimum observé en 1999. Cependant, 

l'absence d'échantillonnage en septembre 2000 ne permet pas de préciser l'occurrence 

éventuelle d'un minimum à cette date. Ensuite, les densités restent stables (augmentation non 

significative). La densité observée le 1er novembre, après 256 jours d'immersion, est de 

659 ± 28 individus.m-2, soit 54,9% du maximum observé début juin. Cette densité avant 

l'hiver est proche de celle observée en 1999. 

0

500

1000

1500

2000

2500

3000

3500

4000

4500

5000

D
en

si
té

 d
e 

cr
ép

id
ul

es
 (i

nd
.m

-2
)

mars avr mai juin juil août sept oct nov déc janv févr mars avr mai juin juil août sept oct nov

1999 2000

Im Im

 
Figure II-30 : Evolution de la densité moyenne de crépidules sur les collecteurs artificiels à RO en 1999 et 

2000. La date d'immersion des collecteurs est indiquée par une flèche rouge pour chaque année. 
 

II.3.2.2.2. Variabilité spatiale et temporelle du recrutement sur les sites ateliers 

La distribution des densités pour chaque taille (longueur droite) de crépidules à CA 

et RO (chaînes libres et en phorésie) permet de distinguer des modes pour les plus jeunes 

crépidules (Figure II-31). Leur évolution peut être suivie pendant une année après leur 

apparition. Les résultats sur la croissance (cf. II.4.2.3 ; Figure II-43) permettent de regrouper 

en première approximation les individus d'une même classe d'âge dans des classes de taille 

définies pour chaque saison, quel que soit le site ou le support (Tableau II-9) : 

Tableau II-9 : Classes de taille (longueur droite) des premières classes d'âge de crépidules selon les saisons. 

Saison Classe 0 
(recrutement de l'année)

Classe 1 
(recrutement de l'année précédente) 

Eté [ 1 – 8 ] mm [ 9 – 18 ] mm 
Automne [ 1 – 10 ] mm [ 11 – 20 ] mm 

Hiver [ 1 – 10 ] mm [ 11 – 20 ] mm 
 Classe 1 Classe 2 

Printemps [ 2 – 12 ] mm [ 13 – 23 ] mm 
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Ainsi, les crépidules dont la taille est inférieure à 12 mm en mai 1999 sont issues du 

recrutement de 1998. Cette classe d'âge présente des tailles comprises entre 11 et 20 mm en 

octobre 1999, alors que les crépidules inférieures à 10 mm sont issues du recrutement de 

l'année. Les tailles limites de ces classes peuvent compter des individus de tailles extrêmes de 

part et d'autre de deux cohortes successives, induisant une variabilité supplémentaire lors du 

cumul des densités au sein d'une même classe d'âge. 
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Figure II-31 : Evolution saisonnière des densités par longueur droite de crépidules à RO et CA (chaînes libres) 

et à RO (phorésie) en 1999-2000. P = printemps (mai), E = été (août), A = automne (octobre), 
H = hiver (décembre-janvier). 

 
La densité d'une classe d'âge est moyennée sur les réplicats, pour chaque date 

caractérisant une saison. La fréquence de cette densité est rapportée à la densité totale de 

crépidules pour permettre de relativiser l'importance de ce recrutement sur un même site. 

L'évolution des densités et des fréquences moyennes des jeunes classes d'âge montre des 

différences selon le site ou le type de support (Figure II-32). Le faible nombre de réplicats et 

l'incertitude sur l'erreur d'estimation des densités lors du cumul d'une classe de taille ne 

permettent pas de tester ces différences. La densité des crépidules en phorésie est rapportée à 

une coquille Saint-Jacques (classe 3) et non une unité de surface. 
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Figure II-32 : Evolution saisonnière des densités moyennes (a) et des fréquences moyennes (b) par classe d'âge 

des crépidules à RO et CA (chaînes libres) et à RO (phorésie) en 1999-2000. 
P = printemps (mai), E = été (août), A = automne (octobre), H = hiver (décembre-janvier), 
C = classe d'âge. 

 
• Recrutement 1997 : Cette classe d'âge observée au printemps 1999 correspond à 

des individus âgés d'1,5 à 2 ans, ayant passé deux hivers. Sa densité moyenne est de 

360 ind.m-2 à CA alors qu'elle atteint 568 ind.m-2 à RO (chaînes libres). La fréquence de cette 

classe d'âge est similaire sur les deux sites (24%) et atteint 36% pour les crépidules en 

phorésie sur Pecten. 

• Recrutement 1998 : Cette classe d'âge observée au printemps 1999 correspond à 

des individus âgés de 0,5 à 1 an, ayant passé un hiver. Sa densité moyenne est de 173 ind.m-2 

à CA alors qu'elle atteint 940 ind.m-2 à RO (chaînes libres). La fréquence de cette classe d'âge 

dans la population est maximale à RO (chaînes libres ; 40%) et minimale à CA (12%) à cette 

date. La légère augmentation observée à CA peut être liée à l'incertitude de la mesure et/ou à 

une mortalité supérieure des crépidules plus âgées. La cohorte 1998 représente 19% 

(165 ind.m-2) de la population de CA au printemps 2000, soit une valeur inférieure à celle de 
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la cohorte 1997 au même âge (printemps 1999). A RO (chaînes libres), cette proportion 

initiale diminue légèrement pour atteindre 32% (515 ind.m-2) au printemps 2000, soit une 

proportion supérieure à la cohorte 1997 au même âge. La faible valeur observée à l'automne 

1999 est aberrante compte tenu de la suite de l'évolution. La cohorte 1998 suit une évolution 

similaire à celle des chaînes libres pour les crépidules en phorésie à RO. Elle représente 30% 

de la population au printemps 1999 contre 23% au printemps 2000, soit une valeur inférieure 

à la cohorte 1997 au même âge. 

• Recrutement 1999 : Cette classe d'âge apparaît à l'été 1999, correspondant aux 

premiers recrutements de l'année et est suivie jusqu'en 2000. L'augmentation à l'automne-

hiver 1999 des densités et fréquences moyennes intègre les derniers recrutements. Sa densité 

moyenne au printemps 2000 est de 56 ind.m-2 à CA. Cette faible valeur est sous-estimée 

compte-tenu des densités observées à l'été 2000 (229 ind.m-2). La fréquence de cette cohorte 

est comprise entre 9 et 15% début 2000, soit une valeur proche de celle de la cohorte 1998 au 

même âge (début 1999). A RO (chaînes libres), la densité moyenne au printemps 2000 est de 

371 ind.m-2 (24%), soit une valeur très inférieure à celle de la cohorte 1998 au même âge 

(printemps 1999). La cohorte 1999 représente 25% de la population pour les crépidules en 

phorésie au printemps 2000, soit une valeur comparable à celle de la cohorte 1998 au même 

âge. 

• Recrutement 2000 : Cette classe d'âge apparaît à l'été 2000, correspondant aux 

premiers recrutements de l'année. L'absence de données à l'automne 2000 à CA ne permet pas 

de quantifier l'intégralité du recrutement 2000 pour cette classe d'âge. Cependant, la densité 

moyenne à CA en août 2000 (136 ind.m-2, soit 9%) est proche de celle de la cohorte 1999 au 

même âge (120 ind.m-2, soit 8% à l'été 1999). A RO, les proportions des recrues 2000 sont 

similaires à l'automne 2000 pour les crépidules en chaînes libres (avec une densité moyenne 

de 123 ind.m-2) et celles en phorésie, soit environ 16%. Cependant, cette valeur était atteinte 

dès l'été pour les chaînes libres, dénotant un recrutement essentiellement estival, alors que 

cette classe d'âge ne représentait à cette date que 3% de la population en phorésie sur Pecten, 

impliquant un recrutement essentiellement automnal. Les proportions automnales de cette 

classe d'âge sont inférieures à celles de la classe 1999 au même âge (respectivement 36 et 

26% à l'automne 1999 pour les chaînes libres et les crépidules en phorésie). 
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II.3.3. Discussion 

II.3.3.1. Phénologie de la reproduction 

II.3.3.1.1. Fréquences et évolutions des stades sexuels 

Si plusieurs études antérieures (cf. II.1.2.2) ont décrit les modalités et les facteurs 

influençant le changement de sexe, très peu d'entre elles se sont intéressées à la variabilité 

spatiale et temporelle des proportions des stades sexuels au sein d'une même population. En 

l'occurrence, les différences observées entre les sites et les types de supports indiquent que les 

"sous-populations" étudiées ici ont une démographie différente en 1999-2000. 

La comparaison des deux sites présentant de fortes densités de crépidules en chaînes 

libres (équivalentes en 2000, cf. II.4.2.1.1) montre une forte variabilité spatiale dans 

l'évolution des proportions des stades sexuels. Cette dissemblance globale due à une forte 

différence initiale (printemps 1999) s'atténue à l'automne 2000. La valeur moyenne du sex-

ratio à CA (M/F = 1,65±0,3) est proche de celle observée par Coum (1979) en novembre 1976 

à Lanvéoc (rade de Brest, fortes densités) pour les chaînes libres (1,6). Les valeurs de 1,5 et 

1,4 sont relevées respectivement à Luc-sur-mer (Normandie, 1973) et en rade de Brest (1978) 

par Le Gall (1980). Blanchard et al. (2001) obtiennent des valeurs moyennes de 1,67 et 2,14 

sur les fortes densités de crépidules de deux stations de la baie de St-Brieuc en 1998. Bernas 

(2003) observe un rapport M/F de 1,56 en avril 2002 sur une station anciennement et 

fortement colonisée de la baie du Mont St-Michel. Ces valeurs caractériseraient des 

populations bien implantées et en équilibre démographique, bénéficiant de recrutements 

modérés mais réguliers, comme l'observait Wilczinski (1958) à Woods Hole (Etats-Unis), un 

des sites d'origine de la crépidule, avec un rapport M/F de 1,4. 

En comparaison, la population de RO (chaînes libres) apparaît fortement 

déséquilibrée en 1999 (rapport M/F compris entre 3,4 et 5,0), avec un retour à une situation 

plus équilibrée fin 2000 (1,6 à 2,7). Ce résultat, imputable aux fortes proportions de juvéniles 

et de jeunes mâles, témoigne d'une différence d'intensité des recrutements sur ces deux sites. 

Bernas (2003) observait le même phénomène sur une station récemment colonisée à 

l'extérieur de la baie du Mont St-Michel (M/F = 2,57, forte proportion de jeunes crépidules) 

ainsi que Sauriau et al. (2002) au nord du bassin de Marennes-Oléron (M/F = 2,25). A 

l'opposé, Le Gall (1980) décrit une population vieillissante (très mauvais recrutement depuis 3 

à 4 ans) à Luc-sur-mer en 1978 avec un ratio M/F inférieur à 0,3 (68,3% de femelles). 
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D'une manière générale aux deux sites, la proportion de juvéniles augmente et atteint 

un maximum en été-automne, période de recrutement. La proportion des individus en phase 

de transition (Int) est surtout influencée par celle des juvéniles. Aucune saisonnalité n'est 

observable dans la différenciation sexuelle pour les crépidules à CA. L'augmentation de la 

proportion des stades de transition (Int) notable au printemps-été 2000 à RO est liée aux forts 

recrutements précédents et à la maturation des stades transitoires mâle/femelle pendant cette 

période. La baisse du ratio M/F au printemps-été, associée à une légère augmentation de la 

proportion des femelles, témoigne de la dominance du phénomène de transition du stade mâle 

vers le stade femelle, via les stades intermédiaires, dans la dynamique démographique de la 

population à cette période sur ces deux sites (en accord avec Hoagland, 1978 et Coum, 1979). 

Sauriau et al. (2002) observent par contre une augmentation des proportions des stades 

transitoires (I) d'août 2000 à février 2001 à Marennes-Oléron. En rade, la maturation rapide 

(Le Gall et al., 1974 ; Coum, 1979) vers le stade mâle des juvéniles issus des recrutement de 

l'été-automne inverse cette tendance sur le ratio M/F et le pourcentage de femelles, traduisant 

un ré-équilibre du sex-ratio par l'arrivée de ces nouveaux mâles pendant l'automne-hiver. 

Les crépidules en phorésie sur Pecten (RO) connaissent une dynamique très 

différente de celle des chaînes libres en 2000. Le ratio M/F proche de 2 à l'automne 1999 doit 

être modulé par la forte proportion de juvéniles. L'augmentation rapide ensuite de la 

proportion de mâles (se répercutant sur le rapport M/F) jusqu'à l'été 2000, puis un retour très 

rapide (2 semaines) à des proportions moyennes équivalentes à celles des chaînes libres à 

l'automne 2000, traduit un déséquilibre important dans la dynamique démographique (associé 

à une baisse des proportions de femelles depuis le printemps). Aucune tendance à l'échelle 

annuelle n'est décelable pour les proportions des stades intermédiaires et des femelles. La 

nature instable des proportions des stades sexuels peut être liée à la variabilité du recrutement, 

mais aussi à la nature du substrat vivant, ainsi qu'au fait que la zone échantillonnée est plus 

vaste (et donc plus hétérogène) que celle des sites ateliers. La coquille Saint-Jacques est un 

support limité dans l'espace et le temps pour l'expansion des crépidules (en terme de densités 

et de structure des chaînes) et cela peut influencer la dynamique démographique des 

crépidules en phorésie. Coum (1979) observait également en novembre 1976 un déséquilibre 

démographique (M/F = 2,5) pour les crépidules en phorésie sur Pecten maximus. Ce 

déséquilibre augmentait en proportions inverses avec la taille du support vivant (soit 2,65 

pour Aequipecten opercularis et 5,52 pour Chlamys varia). En rade de Brest, de 1999 à 2000 

(cette étude), des crépidules adultes n'ont été observées en phorésie sur Aequipecten 

opercularis que très rarement et jamais sur Chlamys varia. 
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II.3.3.1.2. Période, intensité et fréquence des pontes (phorésie sur Pecten maximus) 

La période d'incubation des œufs (de mi-février à octobre) des crépidules en phorésie 

sur Pecten en 2000 est un peu plus longue que celle observée par Coum (1979) à Lanvéoc en 

1978 (mars à septembre). La proportion de femelles ovigères par rapport aux femelles dans 

les chaînes libres y atteignait un maximum inférieur (65 à 70%) mais plus étalé (d'avril à 

juillet). Lubet et Le Gall (1972) observent la même période (mi-février à octobre) de 1967 à 

1970 pour la population du Quihot (Normandie), avec un maximum de 80 à 90% de femelles 

incubantes en mai-juin. Deslous-Paoli (1985) et Blanchard et al. (2001) obtiennent des 

résultats très similaires pour les populations de Marennes-Oléron (avec un maximum non 

quantifié en mai-juin 1982) et de la baie de Saint-Brieuc (avec un maximum de 90% en mai ). 

Sauriau et al. (2002) notent la présence de femelles ovigères de février à septembre 2001 

(avec un maximum de 90% en juin) au nord du bassin de Marennes-Oléron. Chipperfield 

(1951) observe par contre une période d'incubation des œufs plus réduite pour la population 

de crépidules de la rivière Blackwater (Angleterre) en 1947 (de la fin avril à la fin septembre) 

avec un maximum de femelles ovigères (90%) en mai-juin. Cette période de reproduction plus 

restreinte serait due en partie aux basses températures hivernales et printanières (négatives 

jusqu'en mars). Cet auteur conditionne l'apparition des premières femelles ovigères à une 

température de l'eau supérieure à 10°C, précisant cependant que ce facteur ne semble pas 

conditionner la durée et l'intensité des pontes par la suite. 

La comparaison de l'évolution des fréquences de femelles ovigères avec celle de la 

température et de la production primaire phytoplanctonique (Figure II-33) montre que 

l'apparition et l'augmentation de la proportion de femelles ovigères coïncident en 2000 avec 

l'augmentation de la température de l'eau de fond, à partir de la valeur de 10°C atteinte fin 

février. Ces résultats, ainsi que l'absence de corrélation entre la température et la baisse de ces 

proportions de mai jusqu'à la fin de la période d'incubation, sont compatibles avec les 

observations de Chipperfield (1951). En outre, il est intéressant de remarquer que la période 

d'incubation est proche de la période de production primaire. L'éclosion et la dispersion des 

larves véligères dans la masse d'eau, avec un délai moyen de 3 semaines d'incubation des 

œufs par femelle, coïncident exactement en 2000 avec la période d'intensité maximale de 

production primaire (blooms), source d'alimentation de ces larves. Les émissions massives de 

ces larves à partir de la fin mai soulignent alors l'importance de la nature et de l'intensité des 

blooms estivaux et automnaux sur cette phase (pélagique et planctonophage) du cycle de vie 

de cette espèce. 
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Figure II-33 : Evolution de la concentration en chlorophylle a dans l'eau de surface (pointillés verts), de la 

température de l'eau de fond (pointillés bleus) et des fréquences des femelles ovigères 
(rapportées à la population totale en noir et au nombre de femelles en rouge) à RO (phorésie) en 
1999-2000. 

 
Les travaux de Richard (2000) sur l'évolution des proportions des femelles en 

phorésie sur Pecten (à RO) en fonction des différents stades de maturation des œufs (Figure 

II-34) permettent de préciser la dynamique des pontes en 2000. Les premiers stades de 

l'embryogenèse soulignent quatre périodes de ponte (émission d'œufs, en début d'incubation) : 

de la mi-février à la mi-mars, en avril, de la fin mai à début juillet, et la dernière en août. 

Sauriau et al. (2002) observent des périodes assez semblables au nord du bassin de Marennes-

Oléron en 2001, mais en subdivisant la troisième période en deux (soit 5 périodes de ponte). 

Le dernier stade permet de définir les périodes d'émission des larves véligères dans la masse 

d'eau correspondant à ces pontes : en avril, de mai à mi-juillet (période principale concernant 

plus de la moitié des femelles de la population et réunissant les deux périodes de pontes 

intermédiaires, avec un maximum d'œufs prêts à éclore à la fin juin), puis d'août à octobre 

(avec des proportions de femelles incubantes et des densités de larves émises de plus en plus 

faibles à cette période). Sauriau et al. (2002) observent des périodes similaires d'émission des 

larves mais en distinguant deux périodes de mai à mi-juillet. On peut remarquer que le temps 

de maturation des embryons passe de un mois et demi pour la première ponte à un peu moins 

d'un mois pour la dernière, en corrélation avec la température (Richard, 2000). Ces durées 

d'incubation des œufs sont compatibles avec la valeur de un mois citée dans la littérature 

(Conklin, 1897 ; Chipperfield, 1951 ; Coum, 1979 ; Pechenik, 1990 ; Sauriau et al., 2002). Il 

faut préciser qu'une même femelle peut pondre au moins deux fois pendant la période de 

reproduction, comme l'a observé Le Gall (1980) dans un élevage. Richard (2000) proposait un 

modèle théorique de succession des pontes, selon l'hypothèse qu'une femelle peut pondre 

deux fois dans l'année. La Figure II-35, adaptée d'après ce modèle, résume les périodes de 
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pontes et d'émission des larves véligères, en fonction de la proportion de femelles incubantes. 

La première ponte concernerait 35% des femelles dont la plupart sont âgées (Richard, 2000). 

Lors des deuxième et troisième périodes de pontes, la grande majorité des femelles sont 

ovigères. Les femelles ayant émis des larves en avril (issues de la première ponte) pondent 

donc à nouveau en fin de printemps. Les jeunes femelles, récemment matures à cette période, 

participent également aux pontes. Seulement 15% des femelles présentent des pontes tardives. 

Ainsi, sous l'hypothèse de deux pontes successives par femelle et par an, 35% des femelles 

participeraient aux première et deuxième périodes de pontes, 50% aux deuxième et troisième 

périodes et 15% aux troisième et quatrième périodes. Le temps de maturation des embryons 

est proportionnel à la température, en accord avec Richard (2000). 
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Figure II-34 : Evolution de la fréquence des femelles incubantes (rapportée au nombre total de femelles), des 

pontes et des stades de maturation des embryons (cf. Chipperfield, 1951) des crépidules en 
phorésie sur P. maximus à RO de septembre 1999 à octobre 2000. D'après Richard (2000). 

 
Figure II-35 : Périodes de pontes (P : œufs en début d'incubation) et d'émission de larves véligères (E) de 

Crepidula fornicata en rade de Brest. En rouge : proportion de femelles incubantes et en noir : 
proportion théorique de femelles participant aux pontes successives (rapportée au nombre total 
de femelles à l'automne). 
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En 2000, le nombre d'œufs (stades 1 et 2) par femelle ovigère (Figure II-34) est 

maximum (16600 ± 7000) début mars et oscille entre 4000 et 8000 en dehors de cette date 

(Richard, 2000). La moyenne intégrée du 18 février au 30 septembre 2000 est de 6373 ± 2639 

œufs par femelle. Coum (1979), Richard (2000) et Blanchard et al. (2001) ont montré que le 

nombre moyen d'œufs et de sacs ovigères augmente avec la taille de la femelle. Sauriau et al. 

(2002) observent à Marennes-Oléron que seul le nombre d'œufs par sac ovigère ― et non le 

nombre de sacs par femelle ― est corrélé à la longueur droite des femelles. La baisse du 

nombre moyen d'œufs par femelle en fin de printemps et en été peut être expliquée par la 

maturation récente et plus importante à cette période (cf. II.3.3.1.1) de jeunes femelles 

(produisant moins d'œufs car moins grandes) et/ou par une nouvelle production plus faible 

d'œufs par les grandes crépidules ayant déjà pondu au début de la période de reproduction. 

Sauriau et al. (2002) observent à Marennes-Oléron une tendance similaire avec une 

production moyenne d'œufs au premier stade de 15000 en février, chutant à 10000 en avril et 

fluctuant autour de 5000 de mai à septembre 2001. La production moyenne intégrée en 2000 

(6373 ± 2639 œufs par femelle à RO) est inférieure aux observations de Coum (1979) en rade 

de Brest (8300 en moyenne), Conklin (1897 ; 13200 sur la côte est des Etats-Unis), Orton 

(1912b ; 17500 à 21000 en Angleterre) et Deslous-Paoli et Héral (1986 ; 11725 à Marennes-

Oléron). 

En appliquant ces chiffres aux populations de crépidules étudiées en 2000 et en 

tenant compte des densités et des proportions de femelles, il est possible d'estimer la 

production théorique d'œufs sur ces deux sites (Tableau II-10). La population étant considérée 

en équilibre démographique à CA (chaînes libres), la densité et la proportion moyennes 

globales de femelles ont été utilisées pour le calcul. La proportion de femelles en chaînes 

libres ou en phorésie ayant évolué à RO en 2000, les proportions moyennes de femelles ont 

été calculées pour chaque mois. La densité de crépidules en phorésie étant très hétérogène (cf. 

II.4.2.1.2), les valeurs moyennes mensuelles ont également été calculées pour cette population 

en 2000. 

La production estimée pour les chaînes libres en 2000 est de 6,6 millions d'œufs.m-2 

à RO et de 9,1 millions d'œufs.m-2 à CA, soit une production supérieure de 38% sur ce dernier 

site. La production à RO pour les crépidules en phorésie est estimée à 67000 œufs par coquille 

Saint-Jacques. Cependant, ces estimations doivent être relativisées par leur caractère 

théorique. Il serait nécessaire d'étudier la variabilité spatiale de la fécondité (phénologie et 

intensité des pontes). De plus, la production de larves véligères doit intégrer un coefficient de 
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mortalité pendant la maturation qui peut être relativement élevé à certaines périodes (Richard, 

2000 ; Sauriau et al., 2002). L'intensité du recrutement issu de cette production dépend 

ensuite de la mortalité pendant la vie pélagique et de la dispersion géographique par 

l'hydrodynamisme local. Il est alors nécessaire de quantifier le recrutement post-larvaire et 

celui des juvéniles pour interpréter ces chiffres. 

 

Tableau II-10 : Production mensuelle (en milliers) et annuelle estimée d'oeufs (stades 1+2) sur les sites ateliers. 
F = Femelles ; Fo = Femelles ovigères. 

RO 
(phorésie) février mars avril mai juin juillet août sept. oct 2000 

densité 
ind.Pect-1 11,6 10,5 8,7 12,8 13,9 21,6 19,0 9,6 8,9  

% F 30,0 29,8 31,6 22,0 20,0 18,0 26,0 30,2 35,9  
densité 
F.Pect-1 3,5 3,1 2,8 2,8 2,8 3,9 5,0 2,9 3,2  

% Fo/F 8,0 34,2 55,6 76,1 60,2 53,5 40,1 13,8 4,3  
densité 

Fo.Pect-1 0,3 1,1 1,5 2,1 1,7 2,1 2,0 0,1 0,1  

oeufs/Fo 11,5 10,1 5,9 6,6 4,5 4,4 5,4 5,7 1,3  
production 
œufs.Pect-1 3,2 10,7 9,1 14,1 7,6 9,2 10,7 2,3 0,2 66967 

 
RO (libres) février mars avril mai juin juillet août sept. oct 2000 

densité 
ind.m-2 1374 1374 1374 1374 1374 1374 1374 1374 1374  

% F 30,0 29,8 31,6 22,0 20,0 18,0 26,0 30,2 35,9  
densité 
F.m-2 412,9 409,4 434,2 302,9 275,4 247,0 357,7 415,00 493,4  

% Fo/F 8,0 34,2 55,6 76,1 60,2 53,5 40,1 13,8 4,3  
densité 
Fo.m-2 32,8 140,1 241,4 230,6 165,8 132,1 143,5 57,2 21,2  

oeufs/Fo 11,5 10,1 5,9 6,6 4,5 4,4 5,4 5,7 1,3  
production 

œufs.m-2 376,1 1410,3 1429,2 1516,6 745,5 585,4 774,9 323,5 27,2 6,633.106

 
CA (libres) février mars avril mai juin juillet août sept. oct 2000 

densité 
ind.m-2 1501 1501 1501 1501 1501 1501 1501 1501 1501  

% F 29,4 29,4 29,4 29,4 29,4 29,4 29,4 29,4 29,4  
densité 
F.m-2 441,2 441,2 441,2 441,2 441,2 441,2 441,2 441,2 441,2  

% Fo/F 8,0 34,2 55,6 76,1 60,2 53,5 40,1 13,8 4,3  
densité 
Fo.m-2 35,1 151,0 245,3 335,8 265,6 236,0 177,0 60,8 19,0  

oeufs/Fo 11,5 10,1 5,9 6,6 4,5 4,4 5,4 5,7 1,3  
production 

œufs.m-2 402,0 1519,8 1452,4 2209,0 1194,4 1045,7 955,8 343,9 24,3 9,147.106
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II.3.3.2. Déterminisme du recrutement 

II.3.3.2.1. Variabilité saisonnière et inter-annuelle de la colonisation post-larvaire 

Dans les écosystèmes côtiers, les phases pélagiques de dispersion larvaire et de 

recrutement benthique des invertébrés marins qui présentent ce cycle de reproduction sont 

fortement contraintes par les facteurs environnementaux : l'hydroclimat (hydrodynamisme, 

température, salinité, nature et intensité de la ressource trophique), le type de substrat 

(inductions physico-chimiques) et les interactions inter et intra-spécifiques (compétitions 

spatiales et trophiques). Les fluctuations saisonnières et inter-annuelles de ces paramètres 

peuvent contrôler la période et l'intensité de la reproduction et des pontes, la durée de la phase 

larvaire pélagique, la localisation et l'intensité du passage à la vie benthique (post-larves 

métamorphosées) ainsi que la mortalité à tous ces stades (Korringa, 1951 ; Thorson, 1966 ; 

Tangen, 1977 ; Newell et Bayne, 1980 ; Mac Gee et Targett, 1989 ; Thouzeau, 1991a ; 

Rodriguez et al., 1993 ; Gibson et Chia, 1994 ; Paulet et al., 1995 ; Chauvaud et al., 1996, 

1998 ; Thouzeau et al., 2000 ; Sponaugle et al., 2002). 

En 1977, l'évolution des concentrations de larves véligères de crépidules dans la 

masse d'eau à Lanvéoc (Figure II-36) montrait deux périodes de fortes densités (de mi-juin à 

mi-juillet et en septembre) malgré une présence des larves s'étalant de mars à novembre 

(Coum, 1979). Polk (1962) notait également deux périodes d'abondance (une en mai-juin et 

une, beaucoup plus faible, en septembre) dans le bassin d'Ostende. Selon Coum, cette 

tendance serait liée à la variabilité spatiale et temporelle des facteurs environnementaux et 

notamment à celle de la production primaire. Quiniou et Blanchard (1987) ont observé en 

1984 et 1985, dans le golfe normano-breton, des abondances maximales de larves de 

crépidules 2 à 5 fois plus importantes (avec 100 à 137 larves.m-3 en moyenne annuelle) que 

celles mentionnées par Coum en rade, et réparties préférentiellement sur les zones à fortes 

densités d'adultes. 

La fixation post-larvaire des crépidules en rade de Brest a été étudiée précédemment 

sur des collecteurs type "collecteur japonais" (sac et nappe à petite maille, près du fond ; cf. 

Chauvaud, 1998). Ce type de collecteur permet de caractériser les périodes de fixation mais 

semble inadéquat pour la crépidule, une forte mortalité et un échappement des individus de 

taille supérieure à 1,5 mm étant constatés (Pencreac'h, 1978 ; Thouzeau, 1991b ; Chauvaud, 

1998). En 1977, après une faible fixation de mai à début juin, une absence totale de recrues a 

été notée jusqu'au 10 août, malgré l'abondance de larves à cette période (Figure II-36). La 

fixation a par contre été très intense après cette date avant de diminuer à la fin septembre. Le 
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début de cette période coïncidait avec le maximum annuel de température de l'eau et une 

baisse de la production primaire, précédant le pic automnal. Coum a attribué ces fixations aux 

larves de juin-juillet. 
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Figure II-36 : Evolution de la température (en bleu), de la salinité (en noir) et de la production primaire 

phytoplanctonique (en vert) de l'eau de surface à RO en 1977 (données R.N.O.). Evolution de la 
concentration de larves de crépidules (en rouge) et périodes de fixations post-larvaires dans les 
collecteurs japonais (trait épais noir) à Lanvéoc en 1977 (d'après Pencreac'h, 1978 et Coum, 
1979). 

 
En 1994 et 1995, Chauvaud (1998) a suivi l'évolution des fixations post-larvaires des 

crépidules sur des collecteurs japonais et sur des collecteurs-plans, selon le même protocole et 

sur le même site (RO) que la présente étude (Figure II-37). Les fixations post-larvaires sont 

continues de juin à octobre dans les collecteurs japonais en 1994 et 1995, contrairement au 

bimodalisme observé en 1977. Cette différence pourrait être liée à la variabilité spatiale 

(Lanvéoc/Roscanvel) de l'hydrodynamisme, du type de substrat (dont la densité en crépidules 

adultes), des interactions biotiques (espèces compétitrices) et de la mortalité. Cependant, ce 

phénomène pourrait aussi être lié au changement à long terme de la saisonnalité de la 

production primaire (cf. chapitre 1 et Chauvaud et al., 2000). Les pics de production primaire 

s'étalant d'avril à septembre depuis les années 90, la disponibilité de la ressource trophique est 

devenue forte pendant toute cette période. Enfin, il convient de noter que les maxima de 

fixation de 1994 et 1995 ont lieu au début du mois d'août, soit pendant le maximum annuel de 

température. 
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Figure II-37 : a) Evolution de la température (en bleu) et de la salinité (en noir) de l'eau de fond, et de la 

production primaire phytoplanctonique en surface (en vert ; les dominances par les dinoflagellés 
sont indiquées en rouge) à RO en 1994, 1995 (d'après Chauvaud, 1998), 1999 et 2000. 
b) Evolution de la densité moyenne de crépidules sur les collecteurs plans (en noir) et dans les 
collecteurs japonais (en gris) à RO en 1994, 1995 (d'après Chauvaud, 1998), 1999 et 2000. La 
date d'immersion des collecteurs plans est indiquée par une flèche rouge chaque année. 

 
Contrairement aux collecteurs japonais, et malgré leur caractère artificiel et sélectif, 

les collecteurs plans sont adaptés au suivi du recrutement post-larvaire et de la croissance des 

crépidules (Chauvaud, 1998). Le recrutement et la colonisation de cette espèce sur ce substrat 

laissent apparaître une forte variabilité saisonnière et inter-annuelle pour les quatre années de 

données disponibles. Le faible nombre de relevés en 1994 nécessite cependant de relativiser 

les observations pour cette année-là. Les facteurs susceptibles d'expliquer cette variabilité 

sont : 

• le type de substrat : le type de carreaux, le site et le protocole étant les mêmes pour 

les quatre années, ce facteur n'explique pas les variations observées. 

• l'hydroclimat (cf. chapitre 1) : l'année 1999 a été plus chaude d'août à octobre 

(+1,0°C en moyenne) par rapport aux moyennes tricennales. Des dessalures ont été observées 

de mai à juin en 1994 et 2000 (plus forte) et fin avril en 1999. Les dominances de Karenia 

mikimotoi (dinoflagellé toxique) en juillet-août 1995 et de Gymnodynium chlorophorum 
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(dinoflagellé dont l'agglutination entraîne une forte sédimentation) en juillet-août 1999 

singularisent la production primaire de ces deux années. 

• les interactions intraspécifiques : les fortes densités observées en 1995 et la 

capacité des crépidules à s'associer en chaînes montrent que la compétition spatiale entre les 

jeunes crépidules ne peut exister qu'à de très fortes densités. La présence de crépidules adultes 

autour de la table peut influencer les fixations sur les collecteurs mais les densités sur les 

fonds sont restées relativement élevées pendant ces quatre années (cf. II.2.2. et II.4.2.1.1). La 

très grande majorité des crépidules recrutées sur le substrat artificiel ont une taille inférieure à 

10 mm, ce qui indique une colonisation essentiellement par le recrutement de l'année plutôt 

que par les jeunes mâles mobiles du recrutement de l'année précédente. 

• les interactions interspécifiques : les impacts de la prédation éventuelle et de la 

compétition spatiale, elle-même influencée par l'état du peuplement et l'hydroclimat, seront 

étudiés dans le chapitre 3. 

Le retard dans l'installation des crépidules sur les collecteurs plans en 1995 peut être 

lié à l'immersion tardive de la table (10 mai) et/ou à une mauvaise reproduction (due 

éventuellement aux fortes dessalures exceptionnelles du début d'année et/ou à la faible 

production primaire au début du printemps). L'éventualité d'une prédation et d'une 

compétition spatiale interspécifique à cette période ne doit pas non plus être négligée. 

L'augmentation rapide et massive des densités de crépidules sur les collecteurs plans juste 

après les blooms toxiques laisse supposer une indifférence relative de cette espèce à Karenia 

mikimotoi. La valeur record d'environ 12000 ind.m-2, atteinte le 3 octobre 1995 sur les 

collecteurs plans, pourrait alors être la conséquence de l'avantage compétitif que procure cette 

"résistance" au dinoflagellé toxique. Le maximum annuel de densité (3680 ind.m-2) observé le 

6 juillet 1999 est inférieur à ceux de 1994 et 1995. Par contre, la colonisation des substrats 

artificiels était forte (2426 ind.m-2) dès le mois de juin. En 1999, la densité des recrues chute 

brutalement de juillet à août pendant la sédimentation massive des blooms à Gymnodinium 

chlorophorum, puis remonte légèrement à l'automne. Bien que non toxiques, les agrégats 

phytoplanctoniques importants (observés en plongée) ont pu compromettre l'implantation 

et/ou la survie des jeunes crépidules pendant l'été sur ce substrat. L'augmentation des densités 

à l'automne correspondrait à la fixation issue des pontes tardives. Cependant, les densités à 

l'automne (mi-octobre) sont toujours inférieures aux densités estivales en 1994 (1680 ind.m-2), 

1995 (7330 ind.m-2), 1999 (700 ind.m-2) et 2000  (650 ind.m-2). Cette disparition des 

crépidules peut être due à la mortalité, mais aussi à la migration des jeunes crépidules (très 

mobiles) vers un substrat plus approprié. La précocité de la colonisation des collecteurs en 
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2000 peut être liée à l'immersion de la table dès février, une reproduction plus tardive en 

1994, 1995 et 1999 (hypothèse non-vérifiable en l'absence de données pour ces années-là), 

des conditions environnementales et/ou une compétition inter-spécifique plus favorables à la 

crépidule au printemps 2000. En revanche, le maximum annuel de densité (1200 ind.m-2 le 9 

juin 2000) est très inférieur à ceux des autres années. De fortes dessalures printanières et des 

températures globalement inférieures en 2000 ont pu contribuer à cette faible colonisation par 

leur impact éventuel sur la reproduction, la survie et la dispersion larvaire. L'interaction avec 

les autres espèces recrutées sur les collecteurs doit également être prise en compte. 

La colonisation d'un substrat vierge par les crépidules s'avère donc très variable en 

terme de saisonnalité et d'intensité d'une année à l'autre. La température, la salinité et la 

composition spécifique du phytoplancton influencent les phases précédant le recrutement 

(reproduction, survie larvaire, métamorphose). Ces facteurs se répercutent également sur la 

survie des post-larves et des juvéniles et sur la compétition interspécifique qui sera étudiée 

dans le chapitre 3 et permettra de compléter ces interprétations. 

La production annuelle d'œufs estimée pour 2000 (6,6 millions d'œufs.m-2), rapportée 

à une densité moyenne de crépidules d'environ 650 ind.m-2 à l'automne sur les collecteurs-

plans, donne un rendement de 1/10000 des pontes en terme de recrutement sur ce type de 

substrat à RO en 2000. Le terme de rendement doit être entendu ici comme un bilan entre la 

quantité d'œufs produits sur un site et la quantité d'individus recrutés avant l'hiver. La 

circulation des masses d'eau entraîne une homogénéisation rapide sur toute la rade des 

particules émises en chaque point (cf. I.1.3). La fixation des post-larves sur un site est donc en 

partie le résultat de la production totale de larves en rade, modulée par l'hydrodynamisme. Le 

faible rendement s'explique également par la mortalité des embryons pendant l'incubation, 

celle des larves associée à leur dilution et dispersion, celle des post-larves et la migration des 

juvéniles soumis aux facteurs environnementaux et à la compétition interspécifique sur un 

substrat artificiel. Il est alors nécessaire de quantifier le recrutement des juvéniles dans les 

populations naturelles pour conclure. 

II.3.3.2.2. Variabilité spatiale et temporelle du recrutement sur les sites ateliers 

L'étude de la distribution des tailles montre, quels que soient le site, le type de 

support ou l'année, un recrutement de jeunes crépidules en été, formant un mode distinct, et 

un autre en automne. Chacun de ces modes correspondrait aux deux dernières périodes 

d'émission des larves (mai à mi-juillet et août à octobre). Les pontes précoces d'avril ne se 

retrouvent pas de manière significative dans les distributions et n'entraînent pas de 
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recrutement avant l'été. Ce résultat peut s'expliquer par une forte mortalité des larves et post-

larves issues de ces pontes ou par une vie larvaire plus longue (corrélée aux températures?) 

entraînant une forte dilution (par un export hors de la rade) et des fixations qui ne précèdent 

pas ou peu celles des pontes estivales. Sauriau et al. (2002) observent à Marennes-Oléron en 

2001 un faible recrutement dès le mois de mars, mais qui n'apparaît plus en avril (attribué à 

une mortalité). Les structures globalement unimodales des tailles des cohortes estivale et 

automnale indiquent des fixations relativement continues à chacune de ces périodes, avec un 

maximum d'intensité correspondant à la taille moyenne (fréquence maximale) de ces modes. 

Ce résultat est également en accord avec les observations de Sauriau et al. (2002). Au 

printemps suivant, l'ensemble du recrutement de l'année précédente (été+automne) forme un 

mode unique distinct. Ces résultats ont également été observés par Lubet et Le Gall (1972), 

Deslous-Paoli (1985), Coum (1979), Sauriau et al. (2002) et Blanchard et al. (2001). Ce 

dernier auteur note que les individus recrutés en automne ne forment pas de strie hivernale et 

connaissent donc un ralentissement plutôt qu'un arrêt de la croissance pendant leur premier 

hiver. 

L'estimation des densités pour chaque classe d'âge est perturbée par la variabilité due 

à l'échantillonnage et à la méthode de calcul. Cependant, les valeurs restent globalement 

cohérentes (même ordre de grandeur) sur l'évolution temporelle d'une même classe d'âge et 

l'erreur d'estimation semble inférieure à la variabilité inter-sites et inter-classes d'âge. Les 

différences observées entre les sous-populations étudiées traduisent une forte variabilité 

spatiale et inter-annuelle du recrutement. 

L'analyse des tailles des chaînes libres à CA indique un recrutement régulier, en 

diminution de 1997 (360 ind.m-2, soit 24%) à 1999 (environ 200 ind.m-2, soit 9-15%). Ce 

résultat confirme la relative stabilité sur 4 ans de la dynamique démographique sur ce site (le 

recrutement 2000 étant comparable à ces années en été, cf. II.3.3.1.1). Coum (1979) observait 

à Lanvéoc un recrutement (longueur droite ≤ 10 mm) de 25% en novembre 1976, représenté à 

20% dans la population l'été suivant. Un recrutement exceptionnel (60%) a été observé sur ce 

site en novembre 1977. Coum concluait à une population stable par rapport aux crépidules de 

l'Elorn dont le recrutement 1976 était passé de 50% (février) à 18% (juin) en 1977, avec une 

très faible représentation des recrues de 1974 et 1975. Quiniou et Blanchard (1987) notent un 

recrutement exceptionnel (45%) en août 1985 dans le golfe normano-breton (Granville). En 

baie de Saint-Brieuc, Blanchard et al. (2001) montrent une forte variabilité spatiale et inter-

annuelle dans le recrutement. Deux stations proches connaissent ainsi un recrutement 

médiocre (3 et 10%) à l'automne 1998 et localisé (6 et 32%) à l'automne 1999. Ces auteurs 
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remarquent de faibles recrutements sur les sédiments fortement envasés. Sauriau et al. (2002) 

notent à Marennes-Oléron en juillet 2001 que le recrutement de l'année atteint 20% en juillet 

et 17% en novembre. Walne (1956) observe également une forte variabilité inter-annuelle du 

recrutement (3,4 à 50,4%) dans la rivière Crouch (Angleterre) de 1948 à 1953. Ces variations 

peuvent être expliquées par les spécificités de cet écosystème soumis à de fortes variations 

climatiques et un hydrodynamisme particulier. 

Les crépidules en chaînes libres à RO ont un recrutement plus important qu'à CA, 

quelle que soit l'année. Un recrutement exceptionnel y est observé en 1998. Cette classe d'âge 

est représentée à 40% (940 ind.m-2) au printemps 1999 et se maintient à 32% (515 ind.m-2) le 

printemps suivant. L'intensité des recrutements baisse ensuite sur ce site pour les années 

suivantes : respectivement 24% pour 1999 (soit 370 ind.m-2 au printemps 2000) et 15% pour 

2000 (soit 123 ind.m-2 à l'automne 2000). Ce résultat confirme la rapide évolution de la 

dynamique démographique sur ce site (cf. II.3.3.1.1). Les crépidules en phorésie sur Pecten 

connaissent un fort recrutement en 1997 (36%), mais chaque année suivante voit son 

recrutement décliner, reflétant, comme pour les chaînes libres, une évolution rapide de la 

démographie. Le recrutement 1998 est ainsi représenté à 30% au printemps 1999 (se 

maintenant à 23% au printemps 2000), alors que les recrutements 1999 et 2000 représentent 

respectivement 25% (printemps 2000) et 17% (automne 2000) de la population en phorésie. 

Ces chiffres doivent cependant être relativisés compte-tenu de la forte hétérogénéité associée 

à ce type de support (cf. écarts-types). 

Blanchard et al. (2001) notent un recrutement de 183 ind.m-2 en 1998 dans la 

population naturelle en chaînes libres de la baie de Saint-Brieuc (soit seulement 6% pour une 

densité moyenne de 2795 ind.m-2) mais similaire à celui observé sur des collecteurs plans 

(189 ind.m-2 à la fin septembre, avec une immersion des carreaux en février). Le rapport des 

pontes estimé en 2000 à RO (6,6 millions d'œufs.m-2 produits) par rapport aux nouvelles 

recrues à l'automne (123 ind.m-2) est de 1/54000 pour la population en chaînes libres. Ce 

faible "retour" s'explique par la forte dispersion lors de la phase pélagique et des mortalités 

aux différents stades (cf. II.3.3.2.1) comme pour les collecteurs plans. La comparaison avec le 

"rendement" observé sur les collecteurs plans (1/10000) est difficilement interprétable 

compte-tenu de la différence entre les protocoles (maille de 1 mm pour l'échantillonnage des 

chaînes libres, substrat artificiel et récemment colonisé, modifiant la compétition inter-

spécifique, pour les collecteurs-plans). 
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II.4. CROISSANCE - STRUCTURE DE POPULATION 

II.4.1. Matériels et méthodes 

Les échantillons et le traitement statistique des données sont les mêmes que ceux du 

paragraphe précédent (cf. II.3.1). 

La distribution spatiale d'une variable quantitative est caractérisée par le calcul de 

l'indice de dispersion : I = variance/moyenne. Une distribution aléatoire (loi de Poisson) 

donne une variance proche de la moyenne et donc un indice de dispersion proche de 1. La 

méthode d'Elliot (1977) consiste alors à tester la conformité de la distribution observée avec 

une loi de Poisson par un χ² (au seuil de 5%). Pour les petits échantillons (n<30), le χ² 

observé est égal à (n-1) x I, avec n = nombre de valeurs. La non conformité implique alors 

une distribution de type binomiale positive (I < 1, régulière) ou négative (I > 1, agrégative). 

La différence entre les pentes des droites de régression est testée selon la méthode de l'axe 

principal réduit (abrégé APR ; Scherrer, 1984). La méthode de prélèvement et de conservation 

des crépidules en chaînes libres n'a pas permis d'en conserver la structure. L'étude des types 

d'associations (en chaînes, ou individus isolés) des crépidules en phorésie sur Pecten a par 

contre été possible compte tenu de la bonne conservation de ces structures pendant 

l'échantillonnage et du dépouillement suivant systématiquement le prélèvement, ne 

nécessitant pas de les conserver dans le formol. 

II.4.2. Résultats 

II.4.2.1. Densités et biomasses 

II.4.2.1.1. Crépidules en chaînes libres 

Les densités de crépidules en chaînes libres sont corrélées significativement (P, 

p<0,1%) aux biomasses à CA et RO (Figure II-38). L'évolution des densités montre des 

tendances différentes pour les deux sites. Les densités de crépidules à CA ne montrent pas de 

différence significative entre 1999 et 2000 (KS, p>10%) avec une moyenne globale de 

1501±340 ind.m-2, soit une biomasse (Poids Sec) de 3,1±0,6 kg P.S.m-2 et un poids sec 

individuel de 2,1±0,3 g.P.S. La densité maximale (3548 ind.m-2) est observée à RO le 9 juin 

1999 et la densité minimale (365 ind.m-2) le 10 juillet 2000. La moyenne annuelle est passée 

de 2234±602 ind.m-2 (4,0±1,5 kg P.S.m-2) en 1999 à 1374±413 ind.m-2 (2,5±0,9 kg P.S.m-2) 

en 2000, soit une diminution (significative : KS, p=7%) de près de 40%. Les valeurs du poids 
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sec individuel moyen sont par contre similaires en 1999 (1,8±0,4 g.P.S.) et 2000 

(1,9±0,5 g P.S.) et ne sont pas significativement différentes (KS, p>10%) de celle de CA. La 

densité moyenne de crépidules à RO en 1999 était significativement supérieure (KS, p<0,5%) 

à celle de CA. En 2000, ces densités moyennes ne sont plus significativement différentes (KS, 

p>10%). Les variances des moyennes de densités à RO, très souvent supérieures à celles de 

CA, témoigneraient d'une répartition plus hétérogène des crépidules sur les fonds de RO. 

Cependant, le faible nombre de réplicats par date (≤ 3) ne permet pas de définir 

statistiquement les types de distributions. 
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Figure II-38 : a) Evolution des densités de crépidules à CA et RO (chaînes libres) de 1999 à 2000.  

b) Corrélation entre les densités et les biomasses de crépidules.  
c) Valeurs minimales, maximales et moyennes globales (1999-2000) ou annuelles (± e-t) des 
densités, biomasses et poids secs individuels moyens. 

 

II.4.2.1.2. Crépidules en phorésie sur Pecten maximus 

L'évolution des nombres moyens de crépidules et de bases par coquille Saint-Jacques 

ne montre pas de tendances significatives au cours de la période d'étude, compte-tenu en 

partie de la forte variabilité inter-individuelle (Figure II-39). Seules les coquilles prélevées en 

décembre 1999 présentent des différences très significatives avec celles de janvier 2000 (KS, 

p<0,1%). Le taux de phorésie moyen globalement observé à RO en 1999-2000 est de 

14,4±4,7 crépidules et 5,2±1,2 bases par coquille St-Jacques, avec des maxima respectifs de 

108 crépidules (novembre 1999) et 20 bases (mai 2000). 
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Figure II-39 : a) Evolution du nombre moyen de crépidules par coquille Saint-Jacques à RO de 1999 à 2000. 

b) Evolution du nombre moyen de bases (individus isolés et chaînes) par coquille Saint-Jacques. 
c) Corrélation entre le nombre moyen de crépidules et le nombre moyen de bases par coquille 
Saint-Jacques. 
d) Valeurs minimales, maximales et moyennes globales (± e-t) des nombres de crépidules et de 
bases par coquille Saint-Jacques et de crépidules par base en 1999-2000. 
* : différences significatives (test Kolmogorov-Smirnov, p<0,5%) entre deux dates. 

 
L'indice de dispersion du nombre de crépidules par coquille St-Jacques varie selon 

les dates de 2,6 à 30,4 et n'est jamais significativement conforme à une loi de Poisson (χ², 

p>5%). La distribution suit donc toujours une loi binomiale négative. L'indice de dispersion 

du nombre de bases par coquille St-Jacques varie de 0,5 à 4,9 et est significativement 

conforme à une loi de Poisson (χ², p=5%) de mai à juin 1999, en février 2000 et de août à 

octobre 2000 et à une loi binomiale négative en dehors de ces périodes. Le nombre moyen de 

bases par coquille St-Jacques est significativement corrélé (P, p<0,1%) au nombre moyen de 

crépidules en phorésie (Figure II-39). La pente de la régression linéaire (0,19<<1) et les types 

de distribution permettent d'appréhender la distribution globale des crépidules en phorésie sur 

les coquilles St-Jacques. Ainsi, les individus en phorésie directe (bases) tendent à être répartis 
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de façon agrégative (loi binomiale négative) ou aléatoire (loi de Poisson) sur les coquilles St-

Jacques échantillonnées à RO en 1999-2000. Les crépidules en phorésie ont par contre 

toujours tendance à se concentrer sur certaines coquilles, et notamment de façon contagieuse 

sur celles présentant le plus de bases. L'association en chaînes permet alors d'augmenter d'un 

facteur 2 à 5 le nombre total de crépidules en phorésie sur Pecten maximus, par rapport au 

nombre d'individus en phorésie directe sur les valves. Le nombre moyen d'individus observé à 

RO en 1999-2000 est de 2,7±0,5 crépidules par base. 

II.4.2.2. Croissance coquillière relative et différenciation sexuelle 

II.4.2.2.1. Allométrie 

Les relations allométriques des crépidules à CA et RO (chaînes libres et en phorésie) 

sont explicitées dans le Tableau II-11 et illustrées par la Figure II-40. Les pentes des droites 

de régression de la forme des coquilles (Ld, ld, hd) sont toutes très significativement 

différentes (APR, p<0,5%), sauf pour la longueur vs hauteur des chaînes libres à RO et CA 

(APR, p>5%). La comparaison des poids sec totaux, testée pour des individus de 40 mm (Ld), 

montre des différences significatives (KS, p<0,1%) pour les crépidules en phorésie sur Pecten 

maximus par rapport aux crépidules en chaînes libres (différence inter-sites non significative : 

KS, p>5%). Ainsi, alors que les relations sont proches à CA et RO pour les chaînes libres, les 

crépidules en phorésie sur Pecten maximus à RO se distinguent, pour une même longueur 

droite, par une largeur droite de coquille un peu plus grande et surtout une hauteur droite 

inférieure. L'aplatissement de la coquille des crépidules en contact direct avec les valves de 

coquilles St-Jacques (surface sub-plane à l'échelle de l'individu) induit un aplatissement global 

de l'ensemble de la population en se répercutant dans la chaîne. Le poids sec total plus faible 

pour une même longueur droite de ces crépidules peut s'expliquer alors par la réduction du 

volume de la coquille. D'autre part, les droites et courbes de régression se recoupent toutes à 

une longueur droite de 11-13 mm (9 mm en largeur droite). Cette taille, limite supérieure 

(95%) du stade juvénile (cf. paragraphes suivants), correspond au premier stade de 

différenciation sexuelle (stade p, avant le stade mâle M). Les différences observées sur les 

plus jeunes individus (ordonnées à l'origine) ne sont pas interprétables compte-tenu de 

l'influence des individus plus grands sur l'équation de régression. L'influence du site et surtout 

du support sur la morphologie des crépidules apparaît donc au-delà de cette taille et les 

différences sont de plus en plus marquées au cours de leur croissance. 



 143

Tableau II-11 : Equations de régression, effectifs, corrélations et indices d'allométrie des crépidules à RO et CA 
(chaînes libres) et à RO (phorésie) en 1999-2000. Ld, ld, hd (mm) = longueur, largeur et 
hauteur droites. PSch, PScoq, PStot (mg) = poids sec de chair, coquille et total (chair+coquille). 

Paramètres CA-libres RO-libres RO-phorésie 

Ld vs ld 
ld=0,60.Ld+1,36 
N=4916, R²=0,97 
ld/Ld = 0,66±0,07 

ld=0,55.Ld+1,94 
N=7040, R²=0,97 
ld/Ld = 0,67±0,09 

ld=0,68.Ld+0,37 
N=5034, R²=0,97 
ld/Ld = 0,70±0,07 

Ld vs hd 
hd=0,40.Ld-0,82 
N=4916, R²=0,94 
hd/Ld = 0,37±0,06 

hd=0,41.Ld-0,67 
N=7034, R²=0,95 
hd/Ld = 0,36±0,06 

hd=0,31.Ld+0,36 
N=4990, R²=0,81 
hd/Ld = 0,32±0,07 

ld vs hd 
hd=0,65.ld-1,38 

N=4916, R²=0,92 
hd/ld = 0,56±0,10 

hd=0,70.ld-1,66 
N=7034, R²=0,91 
hd/ld = 0,55±0,13 

hd=0,42.ld+0,66 
N=5005, R²=0,73 
hd/ld = 0,46±0,12 

Ld vs PStot 
PStot=0,03.Ld3,21 
N=440, R²=0,98 

PStot/Ld3 = 0,062±0,016 

PStot=0,05.Ld3,10 
N=1120, R²=0,98 

PStot/Ld3 = 0,068±0,018 

PStot=0,05.Ld3,00 
N=3973, R²=0,98 

PStot/Ld3 = 0,057±0,015 

Ld vs PScoq - - 
PScoq=0,05.Ld3,01 
N=4117, R²=0,98 

PScoq/Ld3 = 0,052±0,013 
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Figure II-40 : Corrélations entre les longueurs, largeurs, hauteurs droites et poids secs totaux (coquille+chair) 

des crépidules à RO et CA (chaînes libres) et à RO (phorésie) en 1999-2000. 
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II.4.2.2.2. Distribution des tailles en fonction des stades sexuels 

La Figure II-41 et l'analyse complémentaire de l'ensemble de la base de données des 

suivis permettent d'établir des relations entre la distribution des tailles (longueurs droites) et 

les stades sexuels pour la population de crépidules de la rade de Brest. Les distributions sont 

globalement suffisamment homogènes (à l'exception des individus en transition sexuelle : Int) 

et les moyennes proches des médianes pour caractériser chaque stade sexuel par une taille 

moyenne, associée à une variabilité temporelle éventuelle. D'une manière générale, quel que 

soit le site ou le type de support, les juvéniles ont une longueur droite moyenne de 6 à 7 mm 

et une taille inférieure ou égale à 12 mm pour 95% d'entre eux. La variabilité temporelle est 

faible compte-tenu de la maturation rapide de ce stade vers le stade mâle.La proportion des 

plus petites tailles dépend des recrutements récents (observables à l'automne). L'asymétrie 

observée sur la distribution des fréquences vers les tailles supérieures laisserait supposer un 

retard de la maturation vers le stade mâle (j à p) pour certains juvéniles. Les mâles matures 

(M) couvrent une large gamme de tailles (comprise globalement entre 10 et 43 mm pour 95% 

d'entre eux). Leur longueur droite moyenne est variable selon la saison, le site ou le type de 

support. Ainsi, pour les chaînes libres, la taille moyenne des mâles est de 27-28 mm à CA 

alors qu'elle varie entre 25 et 30 mm à RO, à l'exception du printemps 1999 où la forte 

proportion de jeunes mâles à RO se traduit par une taille moyenne de 20-22 mm (46% des 

mâles y ont une longueur droite inférieure à 20 mm contre 18% à CA). Cette différence est 

due à une forte variabilité spatiale du recrutement 1998 entre les deux sites (cf. II.3.2.2.2). Les 

mâles en phorésie sur Pecten ont une taille moyenne (21 à 24 mm) toujours inférieure à celle 

des chaînes libres et les plus petits mâles matures (5 mm) y sont observés. Ce résultat 

laisserait supposer une différenciation sexuelle globalement plus précoce des crépidules en 

phorésie sur les coquilles St-Jacques par rapport à celles des chaînes libres. Les femelles (F) 

ont une longueur droite moyenne de 35 à 38 mm quel que soit le site ou le support et une 

taille supérieure ou égale à 27 mm pour 95% d'entre elles. Les plus petites femelles matures 

observées (18 mm) sont 2 individus en phorésie sur Pecten. Les femelles ovigères observées 

parmi les crépidules en phorésie sur Pecten mesurent de 21 à 49 mm en longueur droite. Le 

déclin rapide des fréquences et les plus faibles maxima de taille pour les crépidules en chaînes 

libres à CA laisseraient supposer une mortalité plus précoce des vieilles femelles sur ce site. 

La distribution des fréquences de taille pour les individus en transition sexuelle 

présente plusieurs modes. Un premier mode, largement dominant à RO dans les chaînes libres 

compte-tenu de l'importance du recrutement précédent, est centré sur 9 mm et correspond 
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vraisemblablement au début du stade de transition (p) des juvéniles vers le stade mâle. D'une 

manière générale, un mode est observable entre 10 et 20 mm caractérisant ce stade 

intermédiaire. L'augmentation des proportions entre 30 et 40 mm caractériserait les tailles 

moyennes de différenciation vers le stade femelle (Ip, I). Cependant, la forte variabilité 

(hétérogénéité) de cette catégorie (Int) montre que l'âge de différenciation sexuelle (mâle ou 

femelle) est très variable. 
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Figure II-41 : Fréquences des longueurs droites en fonction des stades sexuels des crépidules à RO et CA 

(chaînes libres) en mai 1999 (a), à RO et CA (chaînes libres) et à RO (phorésie) en octobre 1999 
(b) et à RO (chaînes libres et en phorésie) en mai 2000 (c).  
 j = juvéniles, Int = stades intermédiaires, M = mâles, F = femelles. 
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II.4.2.3. Croissance coquillière absolue 

Les distributions des fréquences des longueurs droites des crépidules (Figure II-42) 

ne permettent pas de séparer tous les modes (cohortes), en partie à cause de la variabilité de la 

croissance des différentes classes d'âges de la population. Seules les plus jeunes classes d'âge 

peuvent être distinguées et leur évolution suivie pendant une année. L'évolution de la médiane 

et du mode (fréquence maximale) de la longueur droite pour chaque cohorte identifiée en 

chacun des sites permet alors de calculer leur croissance moyenne (Figure II-43, Tableau 

II-12). Le premier mode identifié en mai 1999 (longueurs droites comprises entre 2 et 

12 mm), centré sur 8-9 mm à RO (libres et phorésie) et 4 mm à CA, correspond au 

recrutement de l'année précédente. La croissance est régulière jusqu'en septembre avec un 

taux de 57 à 73 µm.j-1 ; cette dernière valeur atteinte à CA permet à la première cohorte 

d'atteindre une taille moyenne plus proche, mais encore inférieure de 3-4 mm, à celle 

observée à RO en fin d'année. En 1999 et 2000, l'apparition des nouvelles cohortes (pics de 

recrutement) est synchrone à CA et RO, à la fois sur les chaînes libres et celles en phorésie sur 

Pecten maximus. Les premiers recrutements importants de juvéniles en 1999 ont lieu début 

juillet et un second pic est identifiable début octobre. Au printemps 2000, un seul mode est 

clairement identifiable et correspondrait alors aux deux cohortes de juillet et octobre 1999 

dont les tailles moyennes seraient confondues (cf. II.3.3.2.2). La présence d'un mode de mars 

à début mai 2000, pour les crépidules en phorésie sur Pecten maximus, peut correspondre à 

une distinction tardive et temporaire de ces deux modes. L'hypothèse d'un pic de recrutement 

précoce est peu vraisemblable compte-tenu de l'apparition des premières femelles ovigères fin 

février début mars et d'une durée d'incubation puis de vie larvaire pélagique estimées 

successivement à un mois chacune (Coum, 1979), incompatibles avec la taille moyenne de ce 

mode début mars. Une fois encore, la taille moyenne de la cohorte à CA est légèrement 

inférieure à celles de RO. En 2000, la croissance de la cohorte 1999 est régulière avec un taux 

maximal de 57 µm.j-1 à RO quel que soit le support. Cette valeur est comparable (légèrement 

inférieure pour les crépidules en phorésie sur Pecten) à celle observée en 1999 pour la cohorte 

issue du recrutement 1998. Le premier recrutement de 2000 a également lieu début juillet et 

de manière synchrone entre les sites et les supports. Le taux de croissance maximal de cette 

cohorte est légèrement inférieur à celui du recrutement de l'année précédente aux mêmes 

dates. 
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Figure II-42 : Evolution des fréquences des longueurs droites des crépidules à RO (phorésie) et à RO et CA 

(chaînes libres) d'avril 1999 à octobre 2000. Pour la lisibilité, les couleurs des courbes sont 
alternées en fonction du pas d'échantillonnage. 

1999 

2000 
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Tableau II-12 : Croissances maximale (de mai à août) et moyenne (de l'apparition à octobre 2000) en longueur 
droite des premières cohortes de crépidules à RO et CA (chaînes libres) et à RO (phorésie) 
d'avril 1999 à octobre 2000. 

 Cohortes CA-libre RO-libre RO-phorésie 
C-1998 

 
9 mm (123 jours) 

73 µm.j-1 
7 mm (123 jours) 

57 µm.j-1 
8 mm (123 jours) 

65 µm.j-1 croissance 
maximale C-1999 

 - 7 mm (123 jours) 
57 µm.j-1 

7 mm (123 jours) 
57 µm.j-1 

C1-1999 
 - 14 mm (458 jours)

31 µm.j-1 
14 mm (458 jours) 

31 µm.j-1 croissance 
moyenne 

C2-1999 - 14 mm (366 jours)
38 µm.j-1 

14 mm (366 jours) 
38 µm.j-1 
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Figure II-43 : Evolution des longueurs droites moyennes des premières cohortes de crépidules à RO et CA 

(chaînes libres) et à RO (phorésie) d'avril 1999 à octobre 2000. 
 

Les taux de croissance à RO des crépidules en chaînes libres et de celles en phorésie 

sur Pecten sont similaires jusqu'au deuxième hiver, âge auquel les crépidules présentent un 

stade sexuel mâle mature (cf. II.4.2.2.2). Les différences observées dans le paragraphe 

précédent à RO pour la moyenne et la distribution des tailles des mâles impliquent donc une 

maturation plus précoce des mâles en phorésie sur Pecten. 

II.4.2.4. Structuration des chaînes de crépidules en phorésie sur Pecten maximus 

II.4.2.4.1. Fréquences des positions 

Les crépidules en phorésie sur les coquilles St-Jacques sont composées en moyenne 

de 18,1±4,8% d'individus isolés, en contact direct avec ce bivalve, et de 81,9±4,8% 

d'individus associés dans une chaîne d'au moins deux individus. Parmi ces derniers, 

14,9±5,6% en moyenne des crépidules sont en position secondaire. L'évolution de ces 

proportions d'avril 1999 à août 2000 (Figure II-44) montre une relative stabilité avec une 

tendance à l'augmentation des proportions d'associations en chaînes en été et à l'automne. 

Ceci est dû essentiellement aux crépidules en position secondaire à l'automne. L'hiver est la 

période pendant laquelle la proportion d'individus isolés est maximale (27,5% en décembre 
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1999) et l'été celle pour laquelle la proportion de crépidules en position secondaire est 

minimale (4,1% en juin 1999 et 2,4% en août 2000). 
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Figure II-44 : RO (phorésie sur Pecten) : Evolution (fréquences cumulées) des positions des crépidules d'avril 

1999 à août 2000. 
 

L'évolution du nombre de crépidules par base (Figure II-45a) montre que la 

configuration la plus fréquente, même si elle ne concerne qu'environ un cinquième du nombre 

total de crépidules (Figure II-44), est l'individu isolé (N=1). En moyenne (Figure II-45b), 

l'individu isolé représente 45,2±6,6% des bases rencontrées sur les coquilles St-Jacques en 

1999-2000. Cette fréquence est globalement plus faible en été-automne, avec un minimum de 

25,5% le 27 août 1999, et maximale l'hiver (58,8% le 3 mars 2000). Plus de la moitié (50,4%) 

des bases sont des chaînes composées en moyenne de 2 à 7 crépidules. La longueur des 

chaînes tend à diminuer de novembre à juin et à augmenter de juin à novembre, période de 

recrutement de juvéniles et d'apparition de jeunes mâles dans la population. Le nombre de 

crépidules par chaîne atteint un maximum observé de 18 le 12 novembre 1999. 

Pour affiner cette analyse, le terme de structure est défini comme la manière dont 

sont agrégées les crépidules pour chaque base en contact direct avec les valves de coquilles 

St-Jacques. Pour éviter le biais des jeunes crépidules, très susceptibles de se déplacer, seuls les 

individus dont la taille est supérieure à 10 mm (ayant passé un hiver) ont été pris en compte. 

La structure la plus simple est l'individu isolé ou la chaîne primaire (composée d'au moins 

deux individus et sans crépidules ou chaînes en position secondaire) puis chaque degré de 

complexification est incrémenté par une chaîne secondaire supplémentaire. La structure la 

plus complexe est une chaîne primaire comportant un maximum de crépidules ou de chaînes 

en positions secondaires. 



 
150

0

10

20

30

40

50

60

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

Nombre de crépidules par base

Fr
éq

ue
nc

e 
(%

)

0

10

20

30

40

50

60
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

Nombre de crépidules par base

Fr
éq

ue
nc

e 
(%

)

27/04/99

21/05/99

16/06/99

30/06/99

10/07/99

30/07/99

27/08/99

13/09/99

13/10/99

12/11/99

07/12/99

23/01/00

03/03/00

01/04/00

04/05/00

24/05/00

26/06/00

24/07/00

24/08/00

0

10

20

30

40

50

60

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

Nombre moyen de crépidules par base

Fr
éq

ue
nc

e 
(%

)

N = 995 bases
N = 2813 crépidules

b)

1999 2000a)

 
Figure II-45 : RO (phorésie) : Evolution (a) et valeurs maximale, minimale et moyenne (± e-t) globale (b) des 

fréquences du nombre de crépidules par base (isolées et chaînes) d'avril 1999 à août 2000. 
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Figure II-46 : RO (phorésie) : a) Fréquences moyennes globales (± e-t) des structures de chaînes de crépidules 

en fonction d'un gradient de complexification : de l'individu isolé (I) puis isolé ou en chaîne 
primaire (A) avec jusqu'à 3 chaînes secondaires (D), d'avril 1999 à août 2000. b) Fréquences 
moyennes des positions des crépidules isolées et dans la chaîne primaire (A1 à A10). c) 
Fréquences moyennes des positions secondaires (B1 à B5). Les fréquences minimales et 
maximales sont indiquées en gris. Seules les crépidules de longueur droite > 10 mm sont prises 
en compte. 
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Les fréquences moyennes des structures observées, selon un gradient de 

complexification (Figure II-46a), montrent une remarquable régularité. La structure largement 

dominante est la plus simple : représentée par les chaînes primaires (59%) et les individus 

isolés (31%). Ainsi, si la chaîne primaire et les individus isolés définissent le premier niveau 

de complexité (A) à 90%, la proportion de chaînes primaires comportant 1 individu ou 1 

chaîne en position secondaire (B : 7,8%) correspond à 8,7% de la fréquence précédente. La 

régression des autres fréquences observées par une fonction de type puissance donne une très 

forte corrélation (r²=1,000 ; P, p<0,1%) : 

FCS = 0,9053 x 0,0869CS, avec CS : degré de complexité, FCS : fréquence 

d'occurrence. 

Cette équation caractérise une suite géométrique de premier terme F0 (individus 

isolés ou en chaîne primaire) = 90% et de raison 0,0869. Ainsi, la progression de la 

complexification structurale obéit à une loi de probabilité : chaque type de structure, après A, 

a une probabilité d'occurrence égale à environ 8,7% de celle de la structure dont le degré de 

complexité lui est immédiatement inférieur, la somme des probabilités des structures (A à D) 

étant de 100%. La structure la plus complexe (une chaîne primaire comportant 3 bases 

secondaires (D) de plus d'1 cm a été observée 2 fois : le 21 mai 1999 et le 24 juillet 2000. 

Les fréquences moyennes des positions des crépidules, sans les individus ou chaînes 

en position secondaire (Figure II-46b), montrent également une remarquable régularité de la 

base au sommet de la chaîne. La régression des fréquences observées par une fonction de type 

puissance donne une très forte corrélation (r²=0,999 ; P, p<0,1%) : 

FP = 0,4296 x 0,5771p, avec P : position (de la base vers le sommet), FP : fréquence 

d'occurrence. 

Ainsi, la formation d'une chaîne primaire obéit à une loi de probabilité : 43% des 

crépidules sont en contact direct avec les valves de Pecten maximus, constituant ainsi des 

individus isolés ou la base d'une chaîne primaire (A1). Chaque position, depuis cette base vers 

le sommet (A2 à A11), a une probabilité d'occurrence d'environ 58% de celle de la position 

précédente, la somme des probabilités des positions (A1 à A10) étant de 100%. La chaîne 

primaire la plus longue (10 crépidules de plus d'1 cm empilées) a été observée le 24 juillet 

2000. 

Les fréquences moyennes des positions secondaires des crépidules (Figure II-46c), 

sans les individus isolés ou les chaînes primaires, montrent à nouveau une progression 

régulière. La régression des fréquences observées par une fonction de type puissance donne 

une très forte corrélation (r²=1,000 ; P, p<0,1%) : 
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FP = 0,8630 x 0,1302p, avec P : position secondaire, FP : sa fréquence d'occurrence. 

Ainsi, la formation d'une chaîne secondaire obéit également à une loi de probabilité, 

mais de paramètres différents de celle de la formation d'une chaîne primaire : alors que 86% 

des crépidules sont en contact direct avec les chaînes primaires (constituant ainsi des bases 

secondaires), chaque position dans la chaîne secondaire, depuis cette nouvelle base vers le 

sommet (B2 à B5), a une probabilité d'occurrence d'environ 13% de celle de la position 

précédente, la somme des probabilités des positions (B1 à B5) étant de 100%. La chaîne 

secondaire la plus longue (5 crépidules de plus d'1 cm empilées) a été observée le 11 août 

2000. 

II.4.2.4.2. Fréquences des stades sexuels en fonction des positions 

La Figure II-47 montre que les proportions moyennes des stades sexuels des 

crépidules varient en fonction de leur position. La grande majorité (71,2%) des crépidules de 

plus de 10 mm (Ld) en phorésie directe avec Pecten maximus (A1) sont des femelles. Cette 

proportion de femelles diminue rapidement de la base vers le sommet d'une chaîne. Seulement 

1,2% des femelles occupent une position au-delà de A2 et 0,2% une position de base 

secondaire (B1). En outre, 91,4% des femelles ovigères sont observées en A1 contre 8,6% en 

A2. Le stade mâle est majoritaire pour toutes les autres positions (A2 à B2). La proportion 

dépasse 86% de A3 à A5. Des stades intermédiaires existent pour toutes les positions, dans 

des proportions variant de 8,9% en A3 à 26,9% en B2. La fréquence de juvéniles, dont la 

taille supérieure à 10 mm traduit un retard de maturation (cf. II.4.2.2.2), est faible et ne 

dépasse 6% qu'en A6 et B1. 
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Figure II-47 : RO (phorésie) : Fréquences moyennes cumulées des stades sexuels des crépidules, en fonction de 

leur position de septembre 1999 à octobre 2000. A1 : crépidule isolée ou à la base d'une chaîne. 
Seules les crépidules de longueur droite > 10 mm sont prises en compte. 
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II.4.2.4.3. Fréquences des tailles en fonction des positions 

L'amplitude et la fréquence des longueurs droites des crépidules varient également en 

fonction de la position des individus (Figure II-48). Les longueurs droites moyennes et 

médianes diminuent de la base vers le sommet de la chaîne. 
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Figure II-48 : RO (phorésie) : a) Fréquences des longueurs droites des crépidules, en fonction de leur position, 

de septembre 1999 à octobre 2000. b) Valeurs maximales et moyennes des longueurs droites des 
crépidules en fonction de leur position. c) Médianes et quartiles (25 et 75%) des longueurs 
droites des crépidules en fonction de leur position. A1 : crépidule isolée ou à la base d'une 
chaîne. Seules les crépidules de longueur droite > 10 mm sont prises en compte. 
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II.4.3. Discussion 

II.4.3.1. Densités, biomasses 

II.4.3.1.1. Crépidules en chaînes libres 

Sur la façade Manche-Atlantique, plusieurs auteurs ont observé des zones à très 

fortes densités de crépidules dans les sites les plus anciennement colonisés par cette espèce, 

même après une introduction récente. Très souvent, ces taches de fortes densités sont 

localisées dans des chenaux et/ou à des profondeurs de 10 à 30 mètres. Walne (1956) relève 

une densité maximale de 3725 ind.m-2 dans le chenal de la rivière Crouch (Angleterre). 

Quiniou et Blanchard (1987) estiment à 9000 ind.m-2 la densité maximale observée au nord-

est de Chausey dans le golfe normano-breton. De Montaudouin et al. (2001) et Afli et Chenier 

(2002) notent un maximum de 3725 ind.m-2 et 2338 ind.m-2 dans les chenaux du bassin 

d'Arcachon et dans les chenaux du golfe du Morbihan respectivement. Les densités estimées 

dans des quadrats par Sauriau et al. (2002), au nord du bassin de Marennes-Oléron, variaient 

de 3400 à 6500 ind.m-2 en 2000 et 2001. Dans son aire d'origine (Atlantique nord-est), la 

crépidule ne prolifère pas et sa population est naturellement régulée par de nombreux 

prédateurs (Hoagland, 1974). Ainsi, dans la rivière Pataguanset (Etats-Unis), la densité 

maximale (43 ind.m-2) est observée sur les vasières peu profondes (fort taux de pélites, de 

matières organiques et de supports ; Loomis et Van Nieuwenhuyze, 1985). 

Les densités et biomasses observées à CA et RO en 1999-2000 sont fortes. Les 

valeurs moyennes annuelles en 2000 (1501±340 ind.m-2 et 3,1±0,6 kg P.S.m-2 pour CA ; 

1374±413 ind.m-2 et 2,5±0,9 kg P.S.m-2 pour RO) sont similaires à celles relevées dans ces 

zones, à l'échelle de la rade, par la drague quantitative (soit 1300 à 1750 ind.m-2 et 2,2 à 

3,7 kg P.S.m-2 autour de CA et 1100 à 2400 ind.m-2 et 1,9 à 3,9 kg P.S.m-2 autour de RO ; 

cf. II.2.2). Cette bonne concordance tend à valider les deux techniques d'échantillonnage, au 

moins pour les zones fortement colonisées. Coum (1979) notait une mauvaise corrélation 

entre l'estimation des densités de crépidules par la benne Smith Mac Intyre (forte variabilité 

inter-échantillons liée probablement à une mauvaise pénétration de cet engin sur les fortes 

densités et à l'hétérogénéité spatiale due en partie à la distance entre deux réplicats) et par les 

transects photographiques (sous-estimation résultant de l'impossibilité de compter les jeunes 

et tous les individus dans les zones à fortes densités). 

Les densités de crépidules à CA n'évoluent pas de manière significative en 1999-

2000. Ce résultat confirme la "stabilité démographique" de ce site (cf. II.3.3). Cet équilibre 
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local est le résultat de la synergie de plusieurs facteurs : recrutement relativement stable et 

régulier, sex-ratio relativement stable avec une densité de femelles importante, facteurs 

environnementaux "tamponnés" par la profondeur, taux de croissance, pression de prédation 

faible et perturbations anthropiques faibles (pollution, pêche), compétitions interspécifiques 

limitées dans la strate à crépidules, historique de cette population. La plus forte proportion 

d'adultes, notamment de femelles matures (individus âgés) est un signe de vieillissement de 

cette population. Il semble y avoir une mortalité légèrement plus précoce sur ce site 

(régulation démographique ou densité-dépendance?). Les densités et biomasses de crépidules 

à RO ont baissé d'environ 40% entre 1999 et 2000, alors que l'anse de Roscanvel a connu 

globalement une forte colonisation depuis 1995 (cf. II.2.3). Ce résultat illustre "l'instabilité 

démographique" de ce site dont la colonisation massive par la crépidule est plus récente. La 

plus faible proportion d'individus âgés, traduite également par un poids individuel moyen 

inférieur (1,8 à 1,9 contre 2,1 g.P.S.ind-1 à CA, bien que cette différence ne soit pas 

significative), souligne la "jeunesse" de cette population. Cette instabilité relative est liée à la 

forte variabilité inter-annuelle du recrutement (cf. II.3.2.2.2) et aux interactions biotiques. En 

particulier, une explosion démographique de la population d'Asterias rubens a été observée 

dans la zone en 1999 et la forte prédation constatée sur les crépidules (observations en 

plongée et dans les dragues) a pu contribuer localement à la baisse du stock de crépidules 

entre les deux années d'étude. En 2000, la population d'Asterias rubens était revenue à des 

densités normales (cf. III.4.2.5.4). En outre, la zone de Roscanvel est soumise à une pêche 

intensive à la drague de novembre à mars, ce qui peut également contribuer à expliquer le 

déclin local du stock à cette période. Cependant, les densités, sex-ratio et recrutement à 

l'automne 2000 sont proches des valeurs observées à CA, ce qui laisse penser à une évolution 

vers un état d'équilibre de la population sur ce site. Il serait nécessaire de poursuivre le suivi 

pour interpréter cette observation (début de stabilité démographique, nouvel état transitoire ?). 

II.4.3.1.2. Crépidules en phorésie sur Pecten maximus 

L'utilisation de bivalves vivants comme support de fixation est un phénomène 

courant chez la crépidule, ce qui a souvent favorisé sa dissémination par les échanges 

aquacoles (Blanchard, 1995, 1997b). Les premières observations de cette espèce dans la baie 

de Falmouth (Angleterre) ont été faites sur des huîtres, bien que Cole (1952) suspecte les 

mytilidés attachés aux coques des navires marchands comme vecteur principal d'introduction 

dans cette zone. Cet auteur suit la progression des crépidules en phorésie à la fin des années 

40 et note que ces épibiontes ne forment que rarement des chaînes sur les huîtres et les 
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moules. Les premières crépidules observées en baie de Saint-Brieuc étaient en phorésie sur 

Pecten maximus. Dupouy et Latrouite (1979) ont étudié la progression des coquilles 

"colonisées" de 1975 à 1978. La proportion moyenne est passée de 0,8 à 9,2% pendant ces 

quatre années avec une augmentation brutale en février 1977, accompagnée d'une 

augmentation du nombre de crépidules par chaîne en phorésie. Le sud-ouest de la baie était 

alors le secteur le plus touché avec 20 à 60% de coquilles "crépidulées". A la même époque, 

Coum (1979) notait que 92% des coquilles Saint-Jacques, 85% des pétoncles blancs 

(Aequipecten opercularis) et 29% des pétoncles noirs (Chlamys varia) étaient "colonisés" à 

Lanvéoc (rade de Brest). Actuellement, la population de coquilles Saint-Jacques de la baie de 

Saint-Brieuc semble toujours moins impactée que celle de la rade de Brest, comme en 

témoignent les observations in situ et les rares traces sur les coquilles pêchées (observations 

personnelles). Les raisons de cette différence entre les populations restent à déterminer. 

Dans cette étude, les forts écarts-types associés aux valeurs moyennes témoignent 

d'une grande variabilité du taux de phorésie sur Pecten maximus dans l'anse de Roscanvel. La 

zone draguée étant plus vaste que celle des prélèvements effectués en plongée (crépidules 

libres), de grandes disparités géographiques et inter-individuelles sont observées. Ainsi, le 

nord de la zone, correspondant à des fonds moins denses en crépidules, présente souvent des 

coquilles Saint-Jacques moins "crépidulées" que le sud de la zone, plus impacté. Pour limiter 

le biais de cette hétérogénéité spatiale, les coquilles Saint-Jacques analysées ont été prélevées 

dans le même trait de drague ou dans des traits similaires. Si cette méthode permet une étude 

objective de la population de crépidules en phorésie, ce biais sur la méthode de prélèvement 

(non quantitative), associé à celui du sous-échantillonnage, ne permet pas de conclure sur 

l'évolution du taux de phorésie de la population de Pecten maximus en 1999-2000. Il est 

cependant intéressant de comparer les moyennes globales avec celles obtenues par Coum 

(1979) à Lanvéoc (rade de Brest). Ainsi, cet auteur note de 1976 à 1978 un taux de phorésie 

moyen (16,3 crépidules par coquille Saint-Jacques) proche de celui observé à Roscanvel en 

1999-2000 (14,4±4,7). Coum note en outre des effectifs moyens inférieurs sur Aequipecten 

opercularis (7,8) et Chlamys varia (2,7), en rapport avec la surface du support vivant. Le 

nombre le plus fréquent de bases par coquille Saint-Jacques était de 3 à 5 en 1976-78 à 

Lanvéoc (avec un maximum de 28) contre une moyenne de 5,2±1,2 (avec un maximum de 20) 

en 1999-2000 à Roscanvel. Pour ce paramètre, Coum, calculant un indice de dispersion très 

supérieur à 1, conclut à une distribution fortement agrégative du nombre de bases sur Pecten, 

alors que cette distribution semble globalement plus régulière à Roscanvel en 1999-2000. Les 

nombres moyens de crépidules par base à Lanvéoc en 1976-78 (2,8) et à Roscanvel en 1999-
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2000 (2,7±0,5) sont très similaires. Il apparaît alors que la population de crépidules en 

phorésie sur Pecten à Roscanvel en 1999-2000 et celle de Lanvéoc en 1976-78 ont une 

structure très proche, alors que la rareté des crépidules en phorésie sur les pétoncles à 

Roscanvel en 1999-2000 s'oppose aux observations faites à Lanvéoc en 1976-78 (avec 

respectivement 2,6 et 1,8 crépidules par base en moyenne sur Aequipecten opercularis et 

Chlamys varia). L'origine de ces différences reste cependant inconnue : évolution du taux de 

phorésie (stabilité ou déclin selon les supports) ou variabilité spatiale (Roscanvel/Lanvéoc)? 

II.4.3.2. Croissance coquillière relative et différenciation sexuelle 

II.4.3.2.1. Allométrie 

Les corrélations significatives entre les différents paramètres de taille et de poids de 

la coquille de crépidule permettent de caractériser la morphologie de cette espèce en rade de 

Brest. Cela valide également l'utilisation de la longueur droite comme paramètre de 

croissance. Il apparaît que le type de support influence plus la forme de la coquille que la 

faible variabilité spatiale entre les chaînes libres. Les relations établies par Blanchard et al. 

(2001) entre le poids sec total et la longueur droite des crépidules en baie de Saint-Brieuc 

(PStot = 0,038.Ld3,14127+0,0124.Ld2.6946) sont très similaires à celles obtenues dans cette étude 

sur les chaînes libres (les régressions linéaires des poids totaux estimés en baie de Saint-

Brieuc, pour une même longueur droite, ont des pentes respectives de 0,99 et 1,06 avec ceux 

estimés à CA et RO contre 0,70 pour les crépidules en phorésie sur Pecten à RO). 

L'aplatissement global (hd) des crépidules en phorésie par rapport aux individus en chaîne 

libre se répercute sur le volume et donc le poids de la coquille. Ce phénomène a souvent été 

décrit dans la littérature, mais les relations allométriques ont été rarement quantifiées. Walne 

(1956) observe également un poids de coquille inférieur, pour une même longueur droite, des 

crépidules en phorésie sur les huîtres dans la rivière Crouch (Angleterre). Coum (1979) 

observe en rade de Brest (1977) des coefficients similaires à nos résultats pour les relations 

entre les longueurs et les hauteurs droites selon le type de support, soit respectivement : 

hd = 0.415.Ld-0.65 et hd = 0.265.Ld+0.75 pour les crépidules en chaînes libres et celles en 

phorésie sur Pecten à Lanvéoc. Cet auteur montre en outre que la forme de la coquille peut 

être décrite géométriquement par une spirale logarithmique dont les paramètres varient selon 

le type de support et la position dans la chaîne. Orton et Rogers (1950) observent un 

aplatissement global encore plus important des crépidules en phorésie sur Pecten maximus 

(hd/Ld = 0,24 à 0,27 selon la valve) dans la baie de Lyme (Angleterre). Walne (1956) et 



 
158

Coum (1979) notent que les différences entre les relations allométriques apparaissent et sont 

de plus en plus marquées pour une longueur droite supérieure à 10 mm. Cette taille, proche de 

celle observée dans cette étude (11-13 mm), correspond à la différenciation sexuelle de la 

majorité des juvéniles vers le stade mâle. L'apparition des différences entre les relations 

allométriques au-delà de cette taille peut traduire une réduction de la mobilité et la fixation 

(puis l'adaptation) définitive de la plupart des individus à leur support. 

II.4.3.2.2. Distribution des tailles en fonction des stades sexuels 

L'amplitude et la moyenne des tailles des juvéniles sont bien définies (Figure II-49) 

car le recrutement est concentré sur quelques mois (juin à octobre) et le changement de sexe 

est rapide. Par contre, les âges du changement de sexe mâle immature/mâle mature et 

mâle/femelle sont conditionnés par de nombreux facteurs et notamment l'équilibre des 

facteurs morphogénétiques selon l'évolution de la position de l'individu dans la chaîne ou 

comme individu isolé (Le Gall, 1980). En conséquence, les amplitudes des tailles présentées 

par les mâles matures ou les stades de transition sont grandes. Cependant, les tailles moyennes 

des mâles indiquent que leur différenciation sexuelle semble globalement plus précoce pour 

les crépidules en phorésie sur Pecten que celles en chaînes libres. La grande majorité des 

femelles a une taille supérieure à 27 mm, alors que la plus petite crépidule femelle observée 

dans cette étude (en phorésie sur Pecten) mesurait 18 mm. Coe (1936) observe que la majorité 

des crépidules femelles ont une taille comprise entre 33 et 43 mm et que la plus petite 

mesurait 30 mm. Walne (1956) notait que la majorité des femelles en phorésie sur des 

bivalves à Creeksea (Angleterre) avait une longueur droite supérieure à 30 mm et la plus 

petite femelle observée par cet auteur faisait 18 mm. Plus récemment, Blanchard et al. (2001) 

indiquent, pour les crépidules en chaînes libres de la baie de Saint-Brieuc, une taille minimale 

de première maturité de 12 mm pour les mâles et 21 mm pour les femelles. 
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Figure II-49 : Amplitude des longueurs droites des crépidules pour chaque stade sexuel en rade de Brest (1999-
2000). j : juvénile ; p : transition juvénile/mâle ; M : mâle ; I, Ip : transition mâle/femelle ; FM, 
Fp, F : femelles.  : tailles limites (pour 95% des individus à ce stade) ; O : taille moyenne. 
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II.4.3.3. Croissance coquillière absolue 

L'étude de la croissance coquillière absolue par la méthode des fréquences de taille 

nécessite un suivi régulier (mensuel) et un grand nombre de mesures à chaque date. Dans le 

cas de la crépidule, le chevauchement des modes observé pour les individus de plus de deux 

ans ne permet pas l'analyse au-delà de cet âge. Plusieurs auteurs ont alors utilisé la méthode 

des longueurs moyennes en fonction du nombre de stries marquées sur la coquille, en posant 

comme hypothèse que chaque strie marquée représente un hiver. Cependant, ce postulat n'a 

encore jamais été démontré à ce jour. De plus, la lecture des stries est très subjective. De 

nombreuses stries, périodiques ou non, apparaissent sur la coquille et il est difficile de 

distinguer les arrêts hivernaux des accidents de croissance. Blanchard et Vergnaud-Grazzini 

(1995) ont étudié la corrélation des stries principales avec les rapports isotopiques (δ13C et 

δ18O) de la coquille (constituée à 96% de CaCO3, dont 95% d'aragonite). L'absence de 

réplicats (une seule crépidule analysée) ne permet pas de conclure, mais les stries attribuées 

aux quatre premiers hivers ont une signature isotopique témoignant de températures plus 

froides (rapport isotopique de l'oxygène plus élevé). L'absence de corrélation à partir de la 

cinquième strie ne permet pas de valider l'âge estimé au-delà. L'analyse isotopique serait 

intéressante à développer, mais le coût (en temps d'analyse et financier) limite le nombre 

d'échantillons. Sans un suivi régulier, la méthode de lecture des stries ne permet pas 

d'appréhender les variations saisonnières du taux de croissance ; la comparaison inter-site des 

équations de croissance (type Von Bertalanffy) n'est alors possible que pour - et à - une même 

date. Des recherches dans le cadre d'une thèse sont actuellement en cours au LEMAR 

(IUEM/UBO) pour approfondir l'étude de la croissance de la crépidule en rade de Brest (J. 

Richard, thèse en cours). 

La comparaison des tailles moyennes aux premier et deuxième hivers (Tableau II-13) 

et de la courbe de croissance (Figure II-50) de nos résultats avec les valeurs de la littérature 

(selon la méthode des fréquences de taille ou de lecture des stries) montre des valeurs 

comparables ou légèrement plus faibles pour la croissance des crépidules en rade de Brest en 

1999-2000. L'évolution des tailles moyennes des crépidules d'une même classe d'âge jusqu'au 

deuxième hiver en rade de Brest (1999-2000) est très proche de celle des crépidules de Saint-

Brieuc (Blanchard et al., 2001), Marennes-Oléron (Deslous-Paoli, 1985 ; Sauriau et al., 2002) 

et Lanvéoc en 1977 (Coum, 1979), à l'exception du ralentissement de croissance pendant le 

premier hiver, visible seulement sur nos résultats. Des tailles moyennes encore plus 

importantes ont été estimées par Coe (1942, New-England, Etats-Unis) et Chipperfield (1951, 
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rivière Blackwater, Angleterre) avec respectivement 18-28 mm et 7-26 mm au printemps pour 

le recrutement de l'année précédente. Lubet et Le Gall (1972) ont observé une grande 

dispersion des tailles la première année, en fonction de la position des crépidules. Coum 

(1979) indiquait que cette dispersion en fonction de la position serait peu importante en rade 

de Brest. 

Les paramètres des équations de croissance de Von Bertalanffy varient au sein des 

trois sites français (Tableau II-14). Les différences entre les coefficients de croissance (k) et 

les tailles asymptotiques (L∞) peuvent être le résultat de nombreux facteurs intrinsèques ou 

extrinsèques (température, ressource trophique, génétique ou méthode de mesure) sans qu'il 

soit possible de les dissocier. Les faibles valeurs de l'équation générale pour la rade de Brest 

obtenue par Coum résultent de la prise en compte des crépidules de l'Aulne, dont la croissance 

est plus faible selon cet auteur. Coum, en accord avec Johnson (1972), attribue cette 

croissance plus faible à une forte turbidité. Les valeurs généralement plus faibles des tailles 

moyennes observées à CA en 1999-2000, site sous l'influence directe de l'Aulne, corroborent 

cette observation. Si la concentration en M.E.S. de l'eau à un mètre du fond n'est pas 

supérieure à celle de RO en 1999-2000, le fort taux de pélites et de matières organiques du 

sédiment à CA peut expliquer en partie cette différence (cf. chapitre 1). Il faut noter cependant 

que cette variabilité spatiale ne s'applique qu'à la taille moyenne peu après le recrutement et 

non au taux de croissance estival (similaire ou même légèrement supérieur pour CA à celui de 

RO en 1999). En outre, la mortalité naturelle des crépidules âgées semble un peu plus précoce 

à CA (forte baisse des fréquences de taille au-delà de 40 mm). La taille maximale observée y 

est de 48 mm contre 55 et 50 mm à RO, respectivement pour les crépidules en chaînes libres 

et en phorésie sur P. maximus. Une taille maximale de 55 mm est relevée pour les crépidules 

en chaînes libres à Saint-Brieuc (Blanchard et al., 2001) contre 47 mm pour les crépidules en 

phorésie sur P. maximus en rade de Brest en 1977 (Coum, 1979). Walne (1956, rivières 

Crouch et Creeksea, Angleterre) échantillonne peu d'individus supérieurs à 45 mm, mais 

trouve une crépidule de 66 mm. La plus grande taille observée dans cette étude est un individu 

de 60 mm à KE. 
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Tableau II-13 : Longueurs droites moyennes (mm) de la coquille aux premier et deuxième hivers pour plusieurs 
populations européennes de Crepidula fornicata. 

Référence 
Orton et 
Rogers 
(1950) 

Walne 
(1956) 

Lubet et 
Le Gall (1972)

Le Gall 
(1980) 

Blanchard 
et al. (2001) 

Coum 
(1979) cette étude 

Site Lyme Bay 
(Angleterre) 

Creeksea 
(Angleterre) 

Luc/mer 
(Calvados) 

baie de 
Saint-Brieuc 

rade de  
Brest 

rade de 
Brest 

1er hiver  
(4–12) 

8 
(4–12) 

9,5 
(9-12) 

8 
 

10 
(5-15) 

8 
(4-8) 

2ème hiver  14 
(10–20) 

21 
(12–34) 

18 
 

21 
(15-25) 

18 
(14-19) 

 
Tableau II-14 : Paramètres des équations de croissance (Von Bertalanffy) pour plusieurs populations françaises 

de Crepidula fornicata. 

Référence Coum 
(1979) 

Coum 
(1979) 

Blanchard 
et al. (2001) 

Deslous-Paoli 
(1985) 

Sauriau 
et al. (2002) 

Nauleau 
(2001) 

Site Lanvéoc 
(rade de Brest) rade de Brest baie de 

Saint-Brieuc 
Marennes-

Oléron 
Marennes-

Oléron 
bassin 

d'Arcachon 
to -0,25 -0,37 - 0,01 -0,28 - 
k 0,22 0,18 0,24-0,26 0,4 0,23 0,3-0,5 

L∞ 61,0 66,4 54-56 47 46,7 36,6-51,4 
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Figure II-50 : Courbes de croissance (moyennes des longueurs droites) des crépidules à Saint Brieuc (d'après 

Blanchard et al., 2001), Marennes-Oléron (d'après Deslous-Paoli, 1985 ; Sauriau et al., 2002), 
Lanvéoc (d'après Coum, 1979) et RO (cette étude). 

 
La courbe de croissance des crépidules en rade de Brest de 1999 à 2000 montre une 

variation saisonnière du taux de croissance (Figure II-43). Ce taux est maximal et constant de 

mai à août, avant un ralentissement automnal, un arrêt hivernal et une reprise printanière (de 

septembre à avril). Walne (1956) et Chauvaud (1998) observent également un arrêt de la 

croissance en octobre. Walne montre que la moitié de la croissance moyenne annuelle a lieu 

en juin-juillet et note, en accord avec Coum (1979), une reprise de la croissance fin mars - 

début avril. Si ces variations des taux de croissance sont synchrones pour toutes les crépidules 

étudiées en 1999-2000, les valeurs absolues de ces taux diffèrent selon l'année, la sous-

population ou la classe d'âge considérées. Plusieurs facteurs peuvent expliquer ces variations 
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du taux de croissance. Ainsi, pour les larves de crépidules, Lucas et Costlow (1979) 

obtiennent en élevage des accroissements sur 12 jours très faibles à 15°C, de 12,5 µm.j-1 à 

20°C et de 22,5 µm.j-1 à 25°C. Marty et al. (2003) mesurent des taux variant de 10,7 à 

28,5 µm.j-1 en élevage (18°C) selon la densité de larves. Le Gall C. (1995) note un 

accroissement moyen de 30 µm.j-1 des larves de crépidules du golfe normano-breton. 

Pechenik et al. (1996a, 1996b, 1998) démontrent que les stress (thermique ou trophique) 

pendant la vie larvaire peuvent se répercuter sur la croissance post-larvaire. Les forts taux de 

croissance observés par ces auteurs (50 à 70 µm.j-1 pour les larves et 84 à 140 µm.j-1 pour les 

premiers stades benthiques) peuvent résulter pro parte de la température d'élevage (25°C). 

Les taux de croissance des juvéniles dans la littérature sont globalement du même ordre de 

grandeur que nos résultats. Ainsi, Marteil (1963, in Chauvaud, 1998) note en rade de Brest un 

taux de 50-55 µm.j-1. L'accroissement observé par Coum (1979) à Lanvéoc est d'environ 

+8 mm par an les deux premières années (soit une croissance annuelle moyenne d'environ 

22 µm.j-1). Cet auteur note un accroissement du taux de croissance individuel après la 

deuxième année, en lien avec le changement de sexe. Thouzeau (1991c) mesure des taux de 

croissance (d'août à septembre, sur des collecteurs japonais en baie de Saint-Brieuc) de 38-

48 µm.j-1, avec un maximum de 90 µm.j-1, après décomposition polymodale du recrutement 

en 7 cohortes. Chauvaud (1998) obtient, par la même méthode de calcul (avec 5 cohortes, de 

mai à octobre, sur des collecteurs plans à RO), des taux très élevés : de 71 à 160µm.j-1. 

Dans cette étude, les taux de croissance maximaux un peu plus faibles en 2000 

peuvent être dus au fait que cette année a été globalement plus froide que 1999. De la même 

manière, Walne (1956) obtient des tailles moyennes similaires à nos résultats en 1950 

(Tableau II-13), mais inférieures en 1951, année plus froide : soit 4 mm (2 à 8 mm) en mars et 

12 mm (6 à 22 mm) en novembre pour le recrutement 1950. 

II.4.3.4. Structuration des chaînes de crépidules en phorésie sur Pecten maximus 

II.4.3.4.1. Fréquences des positions 

La majorité des crépidules en phorésie sur Pecten à Roscanvel en 1999-2000 sont 

associées en chaîne (77 à 87% en moyenne). En 1977, Coum (1979) observait que seulement 

38% des crépidules en phorésie sur Pecten à l'île Ronde (rade de Brest) étaient associées 

(aucune en position secondaire) contre 60% pour celles en phorésie sur Pecten à Lanvéoc 

(dont 8% en position secondaire). Malgré des taux de phorésie proches (nombres de bases et 

de crépidules par Pecten, cf. II.4.2.1.2), les structures de chaînes de crépidules en phorésie sur 

les coquilles Saint-Jacques à Lanvéoc et l'île Ronde en 1977 diffèrent de celles de Roscanvel 
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en 2000. Coum notait que 90% des crépidules (en chaînes libres) sur un substrat coquillier 

mort à l'île Ronde étaient associées en chaînes (dont 8% en position secondaire) contre 79% 

pour celles de Lanvéoc (dont 18% en position secondaire) en 1977. Deslous-Paoli (1985) 

relevait à Marennes-Oléron, pour le même type de support, que 78 à 93% des crépidules 

étaient associées en chaînes (dont 7 à 17% en position secondaire). En élevage, 10 à 20% des 

crépidules restent isolées, même après 2 ans (Lubet et Le Gall, 1972). La structure des chaînes 

de crépidules en phorésie sur Pecten à Roscanvel en 1999-2000 est proche des résultats de la 

littérature sur les chaînes libres. Il serait néanmoins nécessaire d'étudier simultanément les 

structures de population, selon le type de support et les sites pour pouvoir les comparer. Cette 

étude n'ayant pu être faite sur les individus en chaînes libres, il n'est pas possible d'établir 

cette comparaison en rade de Brest en 1999-2000. 

L'évolution des types d'associations et de la longueur des chaînes (nombre de 

crépidules par base) présente une dynamique saisonnière dans la structuration de la population 

de crépidules : 

• été : l'allongement des chaînes et une proportion maximale d'individus en chaînes 

primaires indiquent que les jeunes crépidules récemment recrutées se fixent 

préférentiellement sur le sommet des chaînes primaires existantes. 

• automne : l'allongement des chaînes se poursuit et la proportion d'individus en 

position secondaire est maximale, alors que celle d'individus isolés (rapportée au nombre de 

bases ou au nombre total de crépidules) est minimale. Les sommets des chaînes primaires sont 

"saturés" (toutes les positions apicales sont occupées) ; les jeunes recrues se fixent toujours 

préférentiellement sur les crépidules, mais occupent alors des positions secondaires. Cette 

tendance confirme la distribution fortement agrégative des crépidules. 

• hiver : la longueur des chaînes diminue, la proportion d'individus isolés devient 

maximale et celle des chaînes primaires est minimale. Les jeunes mâles récemment recrutés 

pourraient avoir tendance à coloniser majoritairement les valves de Pecten plutôt que les 

chaînes en phorésie (depuis les positions secondaires de ces chaînes "saturées" ou des chaînes 

libres à proximité). Une mortalité plus importante des femelles âgées, à la base des chaînes 

primaires en phorésie, en cette saison, peut également contribuer à expliquer ces tendances en 

"libérant" les chaînes les plus complexes qui deviennent alors des chaînes libres. 

• printemps : la longueur des chaînes et, jusqu'à l'été, les proportions de chaînes 

secondaires et d'individus isolés diminuent. La transition du stade mâle au stade femelle, 

associée à un taux de croissance plus important, a deux conséquences : (1) les mâles isolés 
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deviennent suffisamment grands (et attractifs) pour initier de nouvelles chaînes primaires et 

(2) les individus à la base des chaînes secondaires les plus anciennes atteignent une taille 

limite, impliquant une position précaire et une mortalité (ou une migration?) qui provoquent 

le détachement de cette structure secondaire (qui devient alors une nouvelle chaîne libre). 

Walne (1956) précise qu'au-delà de 25 mm, la crépidule en base secondaire recouvre deux 

individus de la chaîne primaire ; il observe une plus forte mortalité à cette taille, associée à la 

rupture des chaînes secondaires. 

Deslous-Paoli (1985) note également, pour les crépidules en chaînes libres à 

Marennes-Oléron, une diminution de la taille des chaînes de janvier à mai (attribuée aux 

mortalités) et une augmentation de mai à décembre (attribuée au recrutement). Coum (1979) 

indique une diminution de la taille des chaînes libres dans l'Elorn de février à juin (attribuée à 

une forte mortalité), mais observe que les juvéniles isolés sur Pecten à l'île Ronde migrent en 

position secondaire surtout en hiver-début de printemps. 

La progression très régulière des fréquences moyennes globales des structures de 

chaîne et des positions des crépidules en phorésie sur Pecten à Roscanvel en 1999-2000 

témoigne d'une structuration élaborée, soumise à de fortes contraintes (disponibilité des 

supports). L'optimisation de la répartition des bases et de la formation des chaînes, en fonction 

de ces contraintes et de la dynamique de population, permet à cette espèce de former une 

population phorétique structurée et potentiellement autonome en terme de reproduction. 

II.4.3.4.2. Fréquences des stades sexuels en fonction des positions 

Les proportions des différents stades sexuels en fonction de leur position dans la 

chaîne reflètent la structure couramment observée, c'est-à-dire une base constituée par une ou 

deux femelles et des mâles de plus en plus jeunes vers le sommet. Blanchard et al. (2001) 

observent que 75% des femelles des chaînes libres en baie de Saint-Brieuc sont en A1, contre 

25% en A2 , alors que A3 présente la proportion maximale de mâles. En accord avec Le Gall 

(1980), il ne semble pas y avoir de position privilégiée pour les individus en phase de 

transition. L'augmentation de leurs proportions vers la base et l'extrémité apicale des chaînes, 

avec un minimum en A3, est due au fait que les immatures proches de la base (plus grands) 

correspondent majoritairement aux stades de transition mâle/femelle (I, Ip) alors que les 

immatures proches du sommet des chaînes correspondent principalement aux stades de 

transition juvénile/mâle (p). 
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II.4.3.4.3. Fréquences des tailles en fonction des positions 

La diminution des tailles moyennes et maximales en fonction de la position 

s'explique par la structure même de la chaîne : sauf rares exceptions, sa formation implique 

qu'une crépidule doit avoir une taille inférieure ou égale à celle qu'elle recouvre pour 

bénéficier d'un support adéquat. Cette formation se fait chronologiquement de la base vers le 

sommet, par empilements successifs de nouvelles crépidules, donc plus jeunes et moins 

grandes que celle qu'elle recouvre. Plusieurs auteurs (Orton, 1912b ; Walne, 1956 ; Deslous-

Paoli, 1985) suggèrent qu'une crépidule par an vient s'ajouter à la chaîne. Chaque position 

dans la chaîne, depuis le sommet, serait alors occupée par un individu plus vieux d'un an. 

Cependant, Sauriau et al. (2002) ont observé très fréquemment des individus de même classe 

d'âge sur 2 ou 3 positions successives par la méthode des stries de croissance. La fréquence 

des tailles et les tailles médianes à chaque position dans nos résultats, reliées aux valeurs de 

croissance absolue, tendent également à infirmer cette hypothèse et suggérer l'occupation de 

positions successives dans la chaîne primaire par des individus d'une même classe d'âge. La 

distribution des tailles à chaque position reflète les caractéristiques des stades sexuels 

dominants. Les proportions de mâles étant maximales en A3 (Figure II-47), les fréquences de 

taille sont proches des caractéristiques de ce stade (Figure II-41). La diminution des tailles 

moyennes et maximales au-dessus de cette position reflète à la fois la diminution de la taille 

des mâles de plus en plus jeunes et l'augmentation des proportions de stades intermédiaires (p) 

et juvéniles. La grande amplitude des tailles observées en A1 et A2 résulte de l'hétérogénéité 

des stades sexuels représentés avec : des stades transitoires mâle/femelle (I, Ip) et des femelles 

(mode dans les grandes tailles, centré sur la taille moyenne des femelles), des mâles (petites et 

moyennes tailles) et des stades transitoires juvénile/mâle (p ; petites tailles). Pour limiter les 

biais dus à la polymodalité, notamment dans les valeurs extrêmes, la médiane et le quartile 

supérieur (75%) sont de meilleures approximations que la moyenne de la distribution des 

longueurs droites pour chaque position. 
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II.5. ALIMENTATION 

II.5.1. Matériels et méthodes 

II.5.1.1. Echantillonnage 

En 2000, 10 chaînes de crépidules libres ont été prélevées tous les mois en plongée à 

RO (Figure II-4). La fréquence d'échantillonnage a été augmentée au printemps, période de 

forte production primaire phytoplanctonique, devenant bi-hebdomadaire à hebdomadaire 

(Tableau II-15). A l'échelle d'un cycle de marée, des échantillons ont été prélevés lors du 

deuxième bloom printanier (campagne CREPIRAD, 17-19 mai 2000) : 

Tableau II-15 : Dates d'échantillonnage et nombres de réplicats par paramètre en 2000.  
BM=Basse Mer ; PM=Pleine Mer (coefficient de marée 83-86). 
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La deuxième crépidule vivante, depuis la base, a été prélevée sur chaque chaîne. Le 

sexe et la présence éventuelle d'œufs sont notés. Le pied ventouse est séparé des viscères avec 

des instruments propres (lavage au bain sonique). Les viscères sont conservés au congélateur 

(-20°C) pour le dosage des teneurs en pigments. Le pied est placé dans un pilulier propre 

(lavage au bain acide, rinçage à l'eau distillée puis incinération 4h30 à 450°C) et congelé  

(-20°C) pour l'analyse de la composition isotopique et élémentaire. La coquille est mesurée 

(longueur droite), pesée (poids sec) et archivée. 

II.5.1.2. Teneur viscérale en pigments 

L'évolution des concentrations en chlorophylle a, en phéophytine a et des indices de 

dégradation (d.i (%) = 
] chloro.[] [phéo.

] [phéo.
aa

a
+

) de la colonne d'eau a été décrite au chapitre 1. 

Seules les espèces dominantes du phytoplancton ont été déterminées et comptées 

(microscopie optique ; coll. E. Nézan, Ifremer Concarneau). La glande digestive de la 

crépidule étant un organe diffus dans les viscères, et après plusieurs tentatives infructueuses 

de lavage du tractus digestif, les pigments sont dosés sur toute la masse viscérale. Après pesée 
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(poids frais), les viscères sont broyés dans de l'eau distillée. 50 µl de broyats sont utilisés pour 

le dosage de la chlorophylle a et de la phéophytine a, selon la méthode utilisée pour le 

phytoplancton (cf. I.1.1.1.1). La concentration est rapportée au poids frais de la masse 

viscérale. Cette méthode a été utilisée dans la littérature pour l'étude de l'alimentation de 

plusieurs bivalves (Ansell, 1974a et b ; Robinson et al., 1984 ; Hawkins et al., 1986 ; 

Kamermans, 1994 ; Josefson et al., 1995 ; Chauvaud et al., 2001). Le broyage et les dosages 

ont été réalisés par Anne Donval (LEMAR, IUEM). 

II.5.1.3. Composition isotopique et élémentaire du pied 

Les échantillons de pied sont lyophilisés dans leurs piluliers pendant 48 heures. Ils 

sont ensuite réduits en poudre avec un broyeur à bille. Un sous-échantillon de poudre est 

conditionné dans une nacelle d'étain ultra-propre et pesé (1±0,2 mg). Les nacelles sont 

expédiées en Ecosse pour le dosage (coll. C. Scrimgeour, Scottish Crop Research. Institute, 

Dundee). Les dosages des éléments C et N (en µg) et des isotopes stables (δ13C et δ15N, en 

‰) sont réalisés sur un spectromètre de masse à flux continu (CF-IRMS) couplé à un 

analyseur élémentaire (cf. Lorrain, 2002 pour les détails de la technique d'analyse). Les 

rapports isotopiques sont obtenus avec une précision de 0,2 ‰ : 

δ13Céchantillon (‰) = (Réchantillon/Rstandard - 1) X 1000, avec R = 13C/12C 

δ15Néchantillon (‰) = (Réchantillon/Rstandard - 1) X 1000, avec R = 15N/14N 

II.5.1.4. Traitements statistiques 

La moyenne et la variance à chaque date ou heure de marée sont calculées sur les 

valeurs des réplicats. Les moyennes et variances saisonnière, annuelles ou globales (toute la 

période d'étude) sont calculées sur les valeurs journalières obtenues par interpolation entre les 

dates échantillonnées couvrant la période considérée. La normalité et l'égalité des variances 

n'étant pas des conditions souvent respectées par les données, les tests non paramétriques ont 

été systématiquement utilisés. Le test de Kruskal-Wallis permet de tester l'homogénéité de 

plusieurs séries de valeurs (abrégé KW avec un seuil d'acceptation fixé à 5%). La différence 

entre les moyennes est testée par comparaison de rang de Kolmogorov-Smirnov (abrégé KS, 

avec un seuil d'acceptation fixé à 5%). La corrélation entre deux séries de données est décrite 

par un coefficient de corrélation (r²) et un coefficient de Pearson (abrégé P, au seuil de 5%). 
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II.5.2. Résultats 

II.5.2.1. Teneurs viscérales en pigments 

Le poids frais de viscères des crépidules est significativement corrélé (r²=0,65 ; 

P, p<0,1 %) au poids sec de coquille (Figure II-51a) ; ces deux paramètres sont donc 

proportionnels. La quantité de pigments, rapportée au poids frais de viscères, est négativement 

corrélée (P, p<0,5 %) au poids sec de coquille (Figure II-51b), mais la dispersion est forte 

(r²<0,2). Ainsi, les crépidules les plus petites ont tendance à avoir une concentration viscérale 

relative en pigments supérieure à celle des plus grosses à RO en 2000. Pour limiter le biais de 

la taille, le poids sec moyen des coquilles de crépidules utilisées à chaque date pour les 

dosages est compris entre 4 et 8 g. (Figure II-52). La différence globale entre les poids pour 

toutes les dates échantillonnées n'est alors pas significative (KW, p>5%). 
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Figure II-51 : Corrélation du poids frais des viscères (a) et des pigments ingérés (b) avec le poids sec de la 

coquille de crépidule à RO en 2000. 
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Figure II-52 : Poids sec moyen, à chaque date, des coquilles de crépidules utilisées pour le dosage des pigments 

contenus dans les viscères à RO en 2000. 
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II.5.2.1.1. Variabilité de la concentration viscérale en pigments à l'échelle d'un cycle 

de marée 

L'évolution de la teneur viscérale moyenne en pigments montre une variabilité 

relativement importante à l'échelle du cycle de marée (Figure II-53) : les concentrations 

moyennes en chlorophylle a et en phéophytine a augmentent simultanément, et 

respectivement de +7,0 µg.g-1 PF et +39,7 µg.g-1 PF, en 3 heures le 17 mai. Cette 

augmentation coïncide avec l'homogénéisation de la colonne d'eau avant la pleine mer et le 

retour des fortes concentrations en phytoplancton. Le 19 mai, la concentration moyenne 

viscérale en chlorophylle a est stable et moyenne (6 à 8 µg.g-1 PF) pendant tout le cycle de 

marée. Celle en phéophytine a est forte (100 à 140 µg.g-1 PF), avec un pic à basse mer. 
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Figure II-53 : Evolution des concentrations en pigments (en bas) dans les viscères de Crepidula fornicata et 

des concentrations en chlorophylle a (fluorimètre Sea Tech in situ) dans la colonne d'eau (en 
haut) à RO du 17 au 19 mai 2000 (3ème efflorescence à Pseudo-Nitzschia pseudodelicatissima et 
Rhizosolenia fragilissima). BM=Basse Mer ; PM=Pleine Mer. 
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II.5.2.1.2. Variabilité de la concentration viscérale en pigments en 2000 

L'évolution du contenu en pigments des viscères (Figure II-54) montre un maximum 

moyen observé de 14,8±2,3 µg.g-1 PF le 17 mai pour la chlorophylle a et de 

111,4±14,0 µg.g-1 PF le 19 mai pour la phéophytine a. Les minima moyens observés sont 

respectivement de 1,3±0,1 µg.g-1 PF et de 7,3±1,9 µg.g-1 PF, le 24 février. L'amplitude de 

variation de ces concentrations peut être importante d'une date à l'autre. Globalement (Figure 

II-55), la teneur en pigments chlorophylliens (chlorophylle a + phéophytine a) des viscères est 

corrélée avec la concentration en pigments chlorophylliens de l'eau de fond en 2000 

(chlorophylle a + phéophytine a : r²=0,51 ; P, p<0,5 % ; chlorophylle a : r²=0,42 ; P, p<1 %). 

Le 15 mars, la concentration moyenne en chlorophylle a et phéophytine a des viscères devient 

relativement forte (soit, respectivement, 4,5±1,0 et 21,1±2,8 µg.g-1 PF), alors que la 

production primaire pélagique reste faible. Les teneurs les plus fortes (>6 µg.g-1 PF pour la 

chlorophylle a et >60 µg.g-1 PF pour la phéophytine a) sont observées de mai à juin ; elles 

sont synchrones aux efflorescences à Skeletonema costatum (2), Pseudo-Nitzschia 

pseudodelicatissima et Rhizosolenia fragilissima (3) et Rhizosolenia delicatula (4). De juillet 

à septembre, l'évolution des concentrations pigmentaires moyennes dans les viscères suit 

globalement celle de la production primaire pélagique, mais le contenu viscéral en 

chlorophylle a n'atteint pas de fortes valeurs malgré des concentrations en pigments dans la 

colonne d'eau comparables à celles de la période précédente. 
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Figure II-54 : Evolution des concentrations en pigments dans les viscères de Crepidula fornicata (en bas), des 

concentrations en chlorophylle a, en phéophytine a (par fluorimétrie sur les filtres) et de l'indice 
de dégradation instantané dans l'eau de surface (en haut) et de fond (au milieu) à RO en 2000. 
Les efflorescences phytoplanctoniques principales sont indiquées par les chiffres (cf. I.3.2.5.3). 
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Figure II-55 : Corrélations des concentrations en pigments a de l'eau de surface (a) et en pigments a ingérés par 

Crepidula fornicata (b) avec la concentration en pigments a de l'eau de fond à RO en 2000. 
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II.5.2.2. Composition isotopique et élémentaire du pied 

Le δ13C et le rapport C/N ne sont pas significativement corrélés (P, p>5 %) au poids 

sec de coquille (Figure II-56). Le δ15N du pied des crépidules est significativement corrélé 

(P, p<1 %) au poids sec de coquille mais la dispersion est forte (r²<0,1). Ainsi, les crépidules 

les plus petites auraient tendance à avoir une valeur de δ15N du pied inférieure à celle des plus 

grosses à RO en 2000. Cependant, cette différence est nettement inférieure à la variabilité 

inter-individuelle. Pour limiter le biais de la taille, le poids sec moyen de coquille des 

crépidules utilisées à chaque date pour les dosages est compris entre 4 et 8 g. (Figure II-52) ; 

la différence globale entre les dates n'est pas significative (KW, p>5%). 
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Figure II-56 : Corrélation du δ15N, du δ13C (a) et de l'indice C/N (b) du pied avec le poids sec de la coquille de 

crépidule à RO en 2000. 

II.5.2.2.1. Variabilité de la composition isotopique en 2000 

L'évolution des rapports isotopiques du pied (Figure II-57) connaît un maximum 

moyen observé de 8,63±0,21 ‰ le 24 février pour le δ15N et de -15,44±0,56 ‰ le 4 mai pour 

le δ13C. Le minimum moyen observé est respectivement de 7,67±0,14 ‰ le 30 mai et de  

-16,56±0,31 ‰, le 9 août. L'analyse statistique (KW, p<0,1 %) montre qu'aux différentes 

dates, les échantillons ne forment pas un groupe significativement homogène, quel que soit le 

rapport isotopique considéré (azote ou carbone). Cependant, la plupart des valeurs ne présente 

pas de différence significative entre deux dates successives d'échantillonnage (KS, p>5 %), 

témoignant d'une évolution graduelle pour ces paramètres à l'échelle du mois (du moins 

jusqu'en juin, compte tenu du pas d'échantillonnage plus grand par la suite). Le δ15N du pied, 

proche de 8,5 ‰ de février à avril, diminue rapidement en mai (-0,91 ‰ en 26 jours), avec 

une différence maximale (-0,09 ‰.j-1) et significative (KS, p<5 %) entre le 12 et le 17 mai. Il 

augmente ensuite en juin jusqu'à retrouver une valeur d'environ 8,3 ‰ d'août à octobre. La 

différence significative (KS, p<1 %) entre le 9 juin et le 9 août doit être reliée au manque 
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d'échantillon entre ces deux dates. Le δ13C du pied, proche de -16,0 ‰ en février, augmente 

régulièrement jusqu'en mai (+0,60 ‰ en 70 jours). Il diminue ensuite en juin jusqu'à atteindre 

une valeur proche de -16,5 ‰ d'août à octobre, avec un pic significatif (KS, p<0,5 %) vers  

-16,0 ‰ en septembre. 
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Figure II-57 : Evolution du δ15N et du δ13C du pied de Crepidula fornicata à RO en 2000. * : différence inter-
dates significative (KS, p<5%). 

 

II.5.2.2.2. Variabilité de la composition élémentaire en 2000 

L'évolution du rapport C/N du pied (Figure II-58) connaît un maximum moyen 

observé de 5,01±0,66 le 13 octobre et un minimum moyen observé de 4,35±0,19 le 26 avril. 

L'analyse statistique (KW, p>5 %) ne montre pas de différence globale significative entre les 

échantillons aux différentes dates. Le rapport C/N, proche de 4,5 de mars à mai, est voisin de 

5 en septembre-octobre, avec des valeurs intermédiaires en février, juin et août. La moyenne 

annuelle du rapport C/N du pied est de 4,67 ± 0,18. 
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II.5.3. Discussion 

II.5.3.1. Relations entre la variabilité de l'alimentation et celle des paramètres 

environnementaux 

II.5.3.1.1. Mise en évidence de la consommation de la production primaire 

phytoplanctonique par la crépidule 

Comme pour beaucoup de suspensivores d'écosystèmes côtiers eutrophes, le 

phytoplancton abondant du printemps à l'automne peut être une des ressources trophiques 

privilégiées pour la crépidule. La forte augmentation (+60%) de la teneur en pigments 

chlorophylliens dans les viscères de la crépidule le 17 mai (lors de l'homogénéisation de la 

masse d'eau, enrichissant l'eau de fond en phytoplancton) est très rapide (moins de 3 

heures ; Figure II-53). Ce résultat témoigne d'une forte ingestion de microalgues et d'une 

grande réactivité du comportement alimentaire de cette espèce. La concentration en 

phéophytine a dans les viscères est globalement 10 fois plus importante que celle en 

chlorophylle a, témoignant de la dégradation par digestion du matériel ingéré et/ou de 

l'ingestion concomitante de matériel dégradé. Gelder et Robinson (1980), Robinson et al. 

(1989) et Chauvaud et al. (2001) notaient également la dominance des phéopigments dans la 

glande digestive pour, respectivement, Mytilus edulis, Placopecten magellanicus et Pecten 

maximus. Kamermans (1994) observait par contre une teneur en chlorophylle a deux fois plus 

importante que celle en phéopigments pour Cerastoderma edule, Macoma balthica, Mya 

arenaria et Mytilus edulis. La teneur viscérale en pigments (avec une forte proportion en 

phéophytine) varie peu pendant toute la marée du 19 mai et reste forte, même après la basse 

mer quand la pénétration des eaux issues de l'Iroise amène une eau faiblement chargée en 

phytoplancton. Ce résultat indique que l'appareil digestif de la crépidule reste relativement 

chargé en particules alimentaires pendant cette troisième efflorescence (débutée entre le 15 et 

le 17 mai) et ne se vide pas à l'échelle de quelques heures. De l'échelle de la semaine à celle 

de la saison (Figure II-54), la teneur viscérale en pigments varie beaucoup : la corrélation 

avec la biomasse phytoplanctonique de l'eau de fond confirme le lien entre l'abondance de 

cette ressource et sa consommation par la crépidule (Figure II-55). Les plus faibles teneurs 

viscérales (< 40 µg.g-1 PF) coïncident systématiquement avec les plus faibles concentrations 

en pigments dans l'eau de fond (< 1 µg.l-1 de chlorophylle a et < 1,5 µg.l-1 de chlorophylle a + 

phéophytine a). Ainsi, la faible teneur observée le 12 mai suit et précède d'une semaine les 

fortes valeurs observées pendant les deuxième et troisième efflorescences phytoplanctoniques. 
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Il suffit donc de quelques jours de faibles concentrations en diatomées (pigments a) pour que 

l'alimentation de la crépidule soit fortement limitée sur cette ressource. Cependant, des 

pigments sont présents en quantité significative tout au long de l'année dans les viscères de 

crépidules, ce qui indique (1) soit une alimentation continue, même à de faibles 

concentrations de phytoplancton – Hoagland (1979) et Manac'h (1995) ont observé que la 

crépidule pouvait occasionnellement réingérer ses propres pseudofécès quand la disponibilité 

en nourriture est limitée – (2) soit une alimentation simultanée sur un autre compartiment 

(microphytobenthos). Dans la mesure où on ne peut exclure une autre source éventuelle 

d'alimentation (MOP bactérienne, détritique, etc.), on ne peut pas conclure à une limitation de 

la consommation globale pendant ces périodes de faible abondance du phytoplancton. Il serait 

nécessaire pour cela d'étudier l'évolution d'indices de conditions physiologiques (rapports de 

poids secs des tissus mous, composition biochimique) parallèlement à celle des contenus 

viscéraux. 

II.5.3.1.2. Evolution quantitative et qualitative des ressources trophiques et de la 

consommation en 2000 

La teneur viscérale en pigments est globalement corrélée à la concentration en 

phytoplancton de l'eau de fond en 2000 (Figure II-55 ; P, p<1%). Cependant, sur l'année, la 

consommation de matériel issu de la production primaire n'est pas linéairement 

proportionnelle à cette biomasse (r² = 0,4 à 0,5). Plusieurs facteurs peuvent influencer et 

contrôler l'intensité de l'ingestion. La température et la turbidité (MES) de l'eau modulent le 

taux de filtration et donc la quantité de nourriture ingérée par unité de temps (Newell et 

Koefoed, 1977 ; Le Troadec, 1992 ; Manac'h, 1995). La quantité et la qualité du 

phytoplancton (composition spécifique) peuvent entraîner un taux d'ingestion variable, voire 

une sélection. Le cycle biologique de la crépidule, et notamment l'allocation d'énergie vers la 

reproduction, pourrait également influencer le comportement alimentaire. Enfin, une 

éventuelle compétition trophique intra- ou inter-spécifique et le microhabitat (position dans la 

chaîne, proximité du sédiment) peuvent induire des variabilités saisonnières et inter-

individuelles. La taille (l'âge) de l'individu est également un élément important compte tenu 

de son lien avec plusieurs de ces facteurs (taux de filtration, métabolisme, position). 

L'influence de ces facteurs sur l'alimentation a été étudiée pour plusieurs bivalves 

d'intérêt halieutique (Robinson et al., 1984 ; Bricelj et Malouf, 1984 ; Hummel, 1985a,b ; 

Namaguchi, 1985, 1994, 1995, 1996 ; Cranford et Gordon, 1992 ; Wildish et al., 1992 ; 

Kamermans, 1994 ; Shumway et al., 1997 ; Chauvaud et al., 2001). Cependant, à notre 
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connaissance, aucune étude sur l'évolution in situ de la teneur viscérale en pigments de la 

crépidule n'a été publiée avant ce travail et les influences relatives des différents facteurs 

contrôlant l'alimentation sont inconnues. 

Dans cette étude, plusieurs périodes se distinguent par l'intensité de la consommation 

en fonction de l'évolution des paramètres environnementaux (Figure II-59) : 

• de fin février à fin avril : à la sortie de l'hiver (février), la biomasse 

phytoplanctonique est faible et la teneur viscérale en pigments chlorophylliens est minimale. 

Cette teneur est significativement plus forte à la mi-mars alors que la production primaire 

(sédimentée) est minimale et très dégradée. Plusieurs hypothèses peuvent expliquer ce 

phénomène : (1) l'augmentation de la température (+1°C en moyenne mensuelle entre février 

et mars) peut induire une augmentation du taux de filtration et du métabolisme en général ; (2) 

la crépidule peut se nourrir sur un autre compartiment (microphytobenthos). En avril, les 

teneurs viscérales ont encore augmenté mais restent peu importantes (autour de 45 µg.g-1 PF) 

au regard des valeurs maximales annuelles. Ces observations sont réalisées après la première 

efflorescence phytoplanctonique dominée par Coscinodiscus sp. dont la taille exceptionnelle 

peut atteindre 300 µm. Le faible indice de dégradation (d.i.) associé à cette efflorescence 

indique une faible consommation de cette espèce par les suspensivores benthiques. 

Cependant, la température n'étant pas significativement plus élevée qu'en mars, 

l'augmentation de la teneur viscérale en pigments peut être liée à celle de la biomasse 

phytoplanctonique (consommation d'espèces accessoires pendant cette efflorescence?). 

• de début mai à mi-juin : la teneur viscérale en pigments, avec une proportion en 

chlorophylle a importante (Figure II-54), est forte pendant les efflorescences de diatomées qui 

se succèdent pendant cette période, et faible quand cette biomasse chute brutalement. Le 

matériel frais sédimenté est rapidement dégradé (pics de phéophytine importants associés à 

des pics de l'indice de dégradation instantané). Ces résultats traduiraient une consommation 

importante de cette ressource trophique pélagique. Les fortes teneurs viscérales peuvent 

également être liées à l'augmentation de la température (se répercutant sur le métabolisme et 

le taux de filtration) sans lui être cependant proportionnelles. Les pics de biomasse de matériel 

frais (estimé par la concentration en chlorophylle a) dans l'eau de fond sont équivalents pour 

les blooms successifs (2,7 à 3,5 µg.l-1). La composition spécifique de la biomasse 

phytoplanctonique peut alors expliquer les différences d'intensité observées. La deuxième 

efflorescence (1-5 mai, eau de fond) est composée principalement de Skeletonema costatum 

dont la très forte abondance (4 à 7 millions de cellules.l-1) est associée à un pic majeur de 

MES et de MOP. La troisième efflorescence (17-20 mai) est dominée par Pseudo-Nitzschia 
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pseudodelicatissima (200 à 600.103 cellules.l-1) et Rhizosolenia fragilissima 

(200.103 cellules.l-1), et la quatrième (2-7 juin) par Rhizosolenia delicatula (100 à 

150.103 cellules.l-1). La teneur viscérale en pigments est forte pendant le bloom à Skeletonema 

costatum, indiquant une consommation probable de cette diatomée par la crépidule, même 

dans des conditions de forte turbidité (13,8 mg.l-1 MES). Les deux autres blooms associés à 

des teneurs pigmentaires viscérales encore plus fortes montrent que Pseudo-Nitzschia 

pseudodelicatissima et/ou Rhizosolenia fragilissima et R. delicatula constitueraient une 

source trophique privilégiée pour Crepidula fornicata. 

• de mi-juin à début août : la température de l'eau de fond continue d'augmenter 

jusqu'à approcher les maxima annuels. La charge en MES est faible pendant toute cette 

période (< 4 mg.l-1). La biomasse phytoplanctonique de l'eau de fond est relativement forte de 

la mi-juin à la fin juillet pendant la cinquième efflorescence (3,0 µg.l-1 ; 1,9 millions de 

cellules.l-1) et la sixième (3,7 µg.l-1 ; 1,7 millions de cellules.l-1), toutes deux dominées par des 

diatomées du genre Chaetoceros (C. curvisetus, C. debilis et C. radians). Les teneurs 

pigmentaires viscérales sont relativement fortes mais les proportions en chlorophylle a sont 

faibles (chl. a / phéo. a < 8%) alors que les dosages sont réalisés pendant les pics de biomasse 

du matériel frais (chlorophylle a de l'eau de fond) de ces deux blooms. La proportion de 

pigments viscéraux dégradés n'indique toutefois pas directement l'état de fraîcheur du matériel 

ingéré car le temps et les processus de digestion sont inconnus. Cependant, contrairement à la 

période précédente, l'indice de dégradation instantané des pigments de l'eau de fond est faible 

(particulièrement pendant la sixième efflorescence), témoignant d'une consommation moindre 

par les suspensivores benthiques. Il est difficile à ce stade de conclure sur l'origine de cette 

différence et plusieurs hypothèses peuvent être envisagées : (1) les diatomées du genre 

Chaetoceros (cellules de grandes taille, formant des agrégats lors de leur sédimentation) 

pourraient être une source trophique moins privilégiée par la crépidule ; (2) l'état 

physiologique des adultes à cette période pourrait modifier le taux de filtration ou le 

métabolisme (allocation d'énergie : alimentation vs reproduction/croissance) ; (3) la part de 

l'alimentation sur un autre compartiment trophique (détritique, microphytobenthos) pourrait 

être plus importante à cette période ; (4) l'évolution saisonnière de la composition du 

peuplement benthique (qui sera étudié dans le chapitre 3) pourrait induire une compétition 

trophique inter-spécifique accrue à partir de juin. Les très faibles teneurs pigmentaires 

viscérales dosées le 9 août coïncident avec un minimum de biomasse de phytoplancton dans 

la colonne d'eau. L'absence de données sur les teneurs viscérales pendant la septième 

efflorescence (fin août, dominée par Chaetoceros radians, avec une quantité non négligeable 
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d'autres diatomées des genres Pseudo-Nitzschia, Skeletonema et Rhizosolenia) ne permet pas 

d'en étudier l'impact sur l'alimentation de la crépidule. 

• de mi-septembre à mi-octobre : La température de l'eau de fond atteint son 

maximum annuel (16,9°C) le 14 septembre puis baisse en octobre. La charge en MES est 

forte pendant cette période en raison de l'agitation de la masse d'eau (vents forts, cf. I.3.2.6). 

La huitième et dernière efflorescence phytoplanctonique (co-dominée par Gymnodinium 

chlorophorum et Rhizosolenia spp.) présente une biomasse beaucoup plus dégradée au fond 

qu'en surface. Les teneurs pigmentaires viscérales de la crépidule sont peu importantes 

(48 µg.g-1 PF), ce qui témoignerait d'une consommation modérée pendant cet événement. Le 

pas d'échantillonnage est cependant trop important par rapport à la variabilité temporelle de ce 

paramètre pour interpréter la dynamique alimentaire pendant cette période. 
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Figure II-59 : Evolution de la température, de la salinité, des concentrations en MES, MOP, de l'indice de 

dégradation instantané (d.i.), des pigments chlorophylliens dans l'eau de fond (phéophytine a en 
marron, cumulée à la chlorophylle a en vert), et des teneurs en pigments totaux (chlorophylle + 
phéophytine a) dans les viscères de Crepidula fornicata à RO en 2000. Les efflorescences 
phytoplanctoniques principales sont indiquées par les chiffres (cf. I.3.2.5.3). 
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II.5.3.2. Composition isotopique et élémentaire du pied : indices du niveau trophique et 

des sources potentielles d'alimentation de la crépidule 

Dans les milieux côtiers et estuariens, l'abondance et la diversité de composition du 

seston procurent d'importantes sources potentielles d'alimentation pour les suspensivores 

benthiques (Newell, 1979 ; Dame, 1996). Il est cependant difficile d'en appréhender les 

contributions respectives dans l'alimentation tout au long de l'année. L'observation directe du 

comportement alimentaire ou du contenu du tractus digestif ne fournit que des informations 

relativement ponctuelles dans le temps sur ce qui est ingéré et non sur ce qui est assimilé à 

plus long terme. Plusieurs études ont établi et quantifié le lien entre la composition isotopique 

(en carbone et azote) d'un consommateur et de ses sources trophiques (résumé dans Deniro et 

Epstein, 1978, 1981 ; Fry et Sherr, 1984 ; Michener et Schnell, 1994). Il est alors possible 

d'étudier objectivement les niveaux trophiques des organismes et la contribution de leurs 

sources d'alimentation en fonction de leurs compositions isotopiques respectives. Ainsi, la 

valeur du δ15N est révélatrice du niveau trophique d'un organisme dans la chaîne alimentaire 

alors que les valeurs de δ13C témoignent de l'origine et de la contribution des différentes 

sources trophiques (Peterson, 1999). Les fortes différences entre les valeurs de δ13C des 

producteurs primaires (phytoplancton et microphytobenthos) se répercutant sur la composition 

isotopique de leurs consommateurs permettent notamment de distinguer les parts pélagique et 

benthique dans l'alimentation (Riera et al., 1999 ; Hobson et al., 2002). 

II.5.3.2.1. Représentativité des mesures et variabilité inter-individuelle 

Les compositions isotopique et élémentaire résultent des processus d'assimilation des 

différentes ressources trophiques. L'évolution graduelle à l'échelle saisonnière (peu de 

différences significatives entre deux dates échantillonnées consécutives ; Figure II-57) 

confirme le caractère intégrateur de ces paramètres pour la crépidule. Alors que les teneurs 

viscérales en pigments présentent un turn-over de quelques jours, les ratios isotopiques et C/N 

du pied évoluent à l'échelle de une à quelques semaines (du moins jusqu'en juin, compte tenu 

du pas d'échantillonnage plus grand par la suite). On peut remarquer néanmoins une 

variabilité inter-individuelle assez forte (écarts-types jusqu'à 0,5 ‰ et 0,7, respectivement 

pour les ratios isotopiques et C/N). La distribution des valeurs des réplicats autour de la 

moyenne est généralement régulière et il est donc peut probable qu'un nombre de réplicats 

supérieur permette de réduire significativement cette variabilité. Plusieurs auteurs ont 

remarqué une variabilité de la composition isotopique pour une même espèce de poisson en 
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fonction de la taille, liée à un changement de régime alimentaire au cours de la vie (Zanden et 

al., 1998 ; Jennings et al., 2002 ; Le Loc'h et Hily, 2005). Les études sur les mollusques sont 

plus rares. Minagawa et Wada (1984) observaient une indépendance de la taille et du rapport 

δ15N pour Mytilus edulis et Septifer virgatus alors que Lorrain (2002) attribue la corrélation 

observée entre les ratios isotopiques et élémentaires et la taille de Pecten maximus à 

l'influence du métabolisme. Dans cette étude, l'influence de la taille n'est significative que sur 

le δ15N (Figure II-56). Plusieurs hypothèses permettraient d'expliquer cette différence, qui 

reste toutefois assez faible, entre les petites et les grandes crépidules : les jeunes crépidules 

pourraient avoir un renouvellement somatique (turn-over des tissus) plus court, induisant un 

turn-over plus rapide des ratios isotopiques. Des différences liées au métabolisme (allocation 

d'énergie croissance/reproduction) pourraient également induire un fractionnement différent 

selon le stade de maturité (cf. Lorrain, 2002 pour P. maximus). Enfin, une sélectivité lors de 

l'ingestion (en fonction de la taille des particules, du micro-habitat) ou des périodes de jeûne 

différentes (augmentant le fractionnement par le métabolisme) pourraient contribuer à 

expliquer cette relation. Néanmoins, le poids sec moyen de coquille des crépidules étant 

homogène pour chaque date échantillonnée, l'influence de l'âge sur l'évolution de la 

composition isotopique, observée dans cette étude, est réduite. 

II.5.3.2.2. Echelles de variation des signatures isotopiques et élémentaires et 

relations entre Crepidula fornicata et les principales ressources trophiques 

Les forts écarts-types associés aux moyennes des rapports C/N du pied de Crepidula 

fornicata ne permettent pas de distinguer d'évolution significative au cours de l'année 2000. 

Seule une tendance à une légère augmentation (non significative) en été (+0,5), puis en 

automne (+0,5) est décelable (Figure II-58). Ce paramètre n'est donc pas ici pertinent pour 

observer une dynamique saisonnière de l'assimilation. En revanche, la variabilité inter-

individuelle des ratios isotopiques est inférieure à l'amplitude des variations à l'échelle de 

l'année (Figure II-57 ; Figure II-60a). A l'échelle du réseau trophique, restreint aux 

producteurs primaires et à la crépidule, la signature isotopique moyenne annuelle de la 

crépidule apparaît encore mieux définie (Figure II-60b). La composition isotopique de la 

MOP de l'eau de fond a été suivie en 2000 à RO par Lorrain (2002). Savoye (2001) a défini la 

signature de la MOP de l'eau de surface, en période de fortes efflorescences 

phytoplanctoniques à RO en 1999. Plusieurs valeurs disponibles dans la littérature pour la 

MOP pélagique en milieu côtier, fortement influencée par le phytoplancton, permettent de 

définir une gamme caractérisant cette ressource trophique : δ13C entre -26 et -21 ‰ et δ15N 
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entre 1 et 6 ‰. Les données de la littérature sur la MOP benthique (sédiment) sont plus rares. 

Malgré la profondeur à RO (25 mètres) et en l'absence totale de données sur cette production 

en rade de Brest, la présence de microphytobenthos (production in situ ou importation par 

advection) ne peut être exclue (Sagan et Thouzeau, 1998). L'importance de cette ressource 

dans l'alimentation de plusieurs mollusques, dont la crépidule, a déjà été mise en évidence par 

des analyses isotopiques (Riera et Richard, 1996, 1997 ; Sauriau et Kang, 2000 ; 

Riera et al., 2002). Les valeurs isotopiques caractérisant ce compartiment sont très variables 

dans la littérature. La gamme de valeurs caractérisant le microphytobenthos le distingue 

cependant toujours nettement de la MOP pélagique : δ13C entre -18 et -11 ‰ et δ15N entre 1 et 

9 ‰. Nos valeurs moyennes annuelles pour la crépidule (δ13C = -16,0 ± 0,3‰, 

δ15N = 8,3 ± 0,2‰) sont proches de celles de la littérature (Riera et al., 2002  ; 

Sauriau et al., 2002 ; Grall et al., soumis). Classiquement, un fractionnement de 

respectivement 1 et 3,5‰ est appliqué sur le δ13C et le δ15N d'un consommateur pour obtenir 

la signature isotopique de sa ressource trophique assimilée (Deniro et Epstein, 1981 ; 

Minawaga et Wada, 1984 ; Cabana et Rasmussen, 1994). Cette signature intègre tout ce qui a 

été assimilé et est donc le produit de la composition isotopique de chaque source trophique 

assimilée, en fonction de ses proportions dans le régime alimentaire. Pour la crépidule, le 

fractionnement sur le δ15N indique une ressource dont la signature est proche de celle de la 

production primaire (phytoplancton, microphytobenthos). Le niveau trophique de la crépidule 

est donc bien celui d'un consommateur primaire. Le fractionnement appliqué sur le δ13C 

indique une ressource assimilée dont la signature est beaucoup plus enrichie en carbone lourd 

que la MOP pélagique. Plusieurs hypothèses permettent d'expliquer ce résultat : 

1) Le fractionnement pendant l'assimilation par les voies métaboliques pourrait être 

complexifié par l’utilisation de réserves (fractionnement entre organes) ou lors 

de l’excrétion (fractionnement sur sortie). 

2) Une sélection lors de l'ingestion de la MOP pélagique en faveur des éléments 

ayant un δ13C moins négatif pourrait impliquer une ressource assimilée dont la 

signature serait différente de celle de la MOP pélagique totale. Le phytoplancton 

dégradé peut avoir une signature plus enrichie en carbone lourd, mais pas autant 

que la source trophique potentielle observée ici. L'absence de données sur 

d'autres fractions de la MOP (bactéries, COD, …) ne permet pas de conclure. 

3) Une autre ressource que la MOP pélagique, très enrichie en carbone lourd ou 

ingérée en forte proportion pourrait expliquer ce décalage. Les valeurs 

isotopiques du microphytobenthos dans la littérature sont plus proches de celles 
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de la source trophique potentielle de la crépidule. Une alimentation mixte de ce 

suspensivore, à la fois sur le compartiment microphytobenthique et, dans une 

moindre proportion, sur la MOP pélagique concorderait avec la signature 

isotopique observée ici. En l'absence d'études sur le compartiment 

microphytobenthique en rade de Brest, il est impossible de conclure. 
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Figure II-60 : Distribution du δ13C en fonction du δ15N : (a) évolution des rapports isotopiques du pied de C. 

fornicata à RO en 2000 ; (b) Valeurs moyennes de rapports isotopiques de la MOP pélagique 
(1. Lorrain et al., 2002 ; 2. Savoye, 2001 ; 3. Sauriau et al., 2000 ; 4. Sauriau et al., 2002 ; 
5. Riera et al., 2002 ; 6. Le Loc'h et Hily, 2005 ; 7. Fredriksen, 2003), du microphytobenthos 
(8. Currin et al., 1995 ; 9. Créach et al., 1997 ; 10. Riera et al., 1999 ; 11. Riera et al., 2002 ; 
12. Sauriau et al., 2002) et de C. fornicata (13. Riera et al., 2002 ; 14. Sauriau et al., 2002 ; 
15. moyenne annuelle de (a), cette étude) dans des écosystèmes marins. Les rapports isotopiques 
des sources trophiques potentielles de C. fornicata sont indiquées par les flèches rouges en 
appliquant un fractionnement de 1 ‰ pour le δ13C et 3,5 ‰ pour le δ15N. 
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II.5.3.2.3. Variabilité de la composition isotopique en relation avec la production 

primaire phytoplanctonique et sa consommation en 2000 

L'évolution de la composition isotopique du pied de crépidule en 2000, malgré une 

variabilité inter-individuelle relativement forte, permet de distinguer plusieurs périodes 

(Figure II-60a ; Figure II-61). En l'absence de valeurs isotopiques des paramètres 

environnementaux à cette échelle de temps, il est difficile d'interpréter ces tendances. Seules 

des hypothèses peuvent être émises : 

• de fin février à avril : Les valeurs moyennes de δ13C et de δ15N sont fortes et 

relativement stables. 

• de mai à mi-juin : La baisse rapide et marquée du δ15N coïncide avec les 

principales efflorescences phytoplanctoniques et de fortes teneurs viscérales en pigments 

chlorophylliens. Ce résultat pourrait être expliqué par l'assimilation de cette ressource 

caractérisée par de faibles valeurs de δ15N. Cependant, le δ13C reste stable. L'assimilation en 

proportions au moins aussi importantes d'une ressource au δ15N faible mais au δ13C fort 

(comme le microphytobenthos) pourrait expliquer cette tendance. Cette baisse pourrait 

également être biaisée par des échantillons d’individus plus petits (Figure II-52 ; 

fractionnement isotopique plus faible ?) et/ou une proportion plus forte de femelles ovigères 

(Figure II-34 ; remaniements internes des réserves tissulaires). 

• de mi-juin à début août : Le faible nombre de valeurs pendant cette période ne 

permet pas d'appréhender la dynamique de l'évolution. Cependant, on note qu'en août le δ15N 

est beaucoup plus fort qu'en juin alors que le δ13C a beaucoup baissé. Cette période 

correspond à des teneurs viscérales moindres et plus dégradées, alors que le faible indice de 

dégradation de la biomasse phytoplanctonique pendant la sixième efflorescence indique un 

broutage benthique peu important par les suspensivores. La part de cette ressource pourrait 

alors être moins importante dans le régime alimentaire de la crépidule et un fractionnement 

métabolique (lié à la physiologie : jeûne, reproduction, …) pourrait influencer la signature 

isotopique. 

• de mi-septembre à mi-octobre : Le δ15N reste fort et le δ13C est à nouveau élevé en 

septembre. Une baisse simultanée des δ13C et δ15N en octobre pourrait s'expliquer par 

l'assimilation de phytoplancton. Ce résultat indiquerait une consommation principalement 

dirigée (quoique modérée : cf. teneur viscérale) vers la biomasse phytoplanctonique lors de 

l'efflorescence de septembre. 
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Figure II-61 : Evolution de la température, de la salinité, des concentrations en MES, MOP, en pigments 

chlorophylliens dans l'eau de fond (phéophytine a en marron, cumulée à la chlorophylle a en 
vert), des teneurs en pigments totaux (chlorophylle a + phéophytine a) dans les viscères et du 
δ15N et du δ13C du pied de Crepidula fornicata à RO en 2000. Les efflorescences 
phytoplanctoniques principales sont indiquées par les chiffres (cf. I.3.2.5.3). 
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II.6. CONCLUSIONS 

Evolution du stock (1995-2000) 

La réactualisation de l'aire de répartition et du stock des crépidules en 2000, ainsi que 

leurs évolutions depuis 1995 a pu être réalisée pour la première fois de façon objective 

(méthode géostatistique) en rade de Brest. Ce résultat a été rendu possible grâce aux données 

antérieures pour 1995 et à un effort d'échantillonnage en 2000, avec un plan adapté à cette 

problématique, qui n'avait encore jamais été entrepris en rade à cette échelle sur une seule 

campagne. Au cours de ces 5 années, la forte augmentation du stock et les recrutements 

annuels importants (+24 % de 1999 à 2000) observés témoignent d’une dynamique de 

prolifération encore très active en 2000. Le caractère agrégatif de la dynamique de 

colonisation est mis en évidence : l’augmentation de la biomasse en 2000 s’est faite 

principalement sur les zones déjà fortement colonisées en 1995 et la densité du 

recrutement de 1999 est proportionnelle aux densités totales de crépidules sur le fond. 

Cependant, ce processus agrégatif semble atteindre localement ses limites sur certains points 

dont la capacité de charge maximale estimée est atteinte en 2000. De plus, plusieurs zones 

présentent des recrutements relatifs plus faibles (« vieillissement » de la population 

locale ?) et de nouvelles « taches » sont apparues dans le bassin sud (initiées par des rejets 

de pêche ?). L’évolution ultérieure pourrait ainsi impliquer une nouvelle dynamique de 

prolifération de cette espèce dont les fortes capacités d’adaptation ont déjà été démontrées. 

 

Reproduction - recrutement 

Le suivi mensuel des crépidules en 1999 et 2000 sur deux sites fortement colonisés et 

sur des coquilles Saint-Jacques présentant des individus en phorésie a permis de décrire les 

caractéristiques biologiques (reproduction, recrutement, croissance coquillière et structure de 

population) de ces populations, à l'échelle de la macrofaune. 

L’émission des larves de crépidules est maximale pendant les efflorescences 

secondaires. La variabilité mensuelle du recrutement est liée au cycle biologique (pics en 

été et en automne) alors que la variabilité inter-annuelle est liée aux facteurs 

environnementaux (température, nature et intensité des efflorescences phytoplanctoniques, 

site). Les rapports recrutement / production d’œufs sont faibles ce qui dénote d’une forte 

dispersion et/ou mortalité pendant la phase larvaire. La dynamique démographique (sex-

ratio, densité, recrutements) était moins stable dans l’anse de Roscanvel (RO, colonisation 

récente) que dans le chenal au sud de Rozegat (CA, anciennement colonisé) en 1999-2000. Ce 
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résultat pourrait être dû à une auto-régulation naturelle, la prédation par Asterias rubens, 

l’impact de la pêche ou la particularité du support pour les crépidules en phorésie sur Pecten 

maximus. 

 

Croissance – structure de population 

Le type de support influence la forme de la coquille à partir du stade mâle 

(aplatissement global des crépidules en phorésie sur les coquilles Saint-Jacques). Les gammes 

de tailles pour chaque stade sexuel des crépidules en rade de Brest a été précisé (avec une 

maturation plus précoce des crépidules mâles en phorésie). Les variabilités inter-annuelle 

et saisonnière (maximum estival, ralentissement et arrêt hivernal) du taux de croissance 

coquillière ont été mises en évidence pour les crépidules de moins de deux ans. Ces 

variabilités pourraient être liées principalement à la température. L’étude de l’évolution des 

structures de chaînes des crépidules en phorésie sur les coquilles Saint-Jacques a montré une 

optimisation de l’organisation (modèles mathématiques), le caractère fortement agrégatif 

du recrutement à cette échelle et sa dynamique saisonnière particulière a été précisée. 

 

Alimentation 

Les liens entre l’alimentation de la crépidule et les ressources disponibles ont pu être 

précisés pour la première fois sur cette espèce en rade de Brest, même si plusieurs 

interrogations demeurent. Le suivi des teneurs viscérales en pigments chlorophylliens a 

montré que l’ingestion est globalement corrélée à la biomasse disponible de la production 

primaire pélagique, mais l’intensité peut être modulée par plusieurs facteurs (température, 

composition du phytoplancton, état physiologique, …). Les analyses isotopiques ont confirmé 

la position trophique de la crépidule comme consommateur primaire, mais les ressources 

assimilées seraient variables (MOP pélagique, microphytobenthos, … ?). 

 

L'importance du stock (et de son évolution depuis 1995), de l'impact sédimentaire et 

des recrutements annuels estimés pour cette espèce lui confère une place et un rôle majeurs 

dans la biocénose. La place de cette espèce proliférante au sein des peuplements benthiques 

demande à être précisée. 



- CHAPITRE III - 
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Chapitre III. PLACE DE LA CREPIDULE AU SEIN DES 

PEUPLEMENTS BENTHIQUES DE LA RADE DE BREST 

 

III.1. INTRODUCTION 

En rade de Brest, un certain nombre d’espèces introduites (Elminius modestus, 

Styella clava, Crassostrea gigas, Ruditapes philippinarum, etc.) n’ont pas proliféré et 

occupent une place secondaire dans l’écosystème (cf. Chauvaud, 1998). En revanche, l'aire de 

répartition et le stock de la crépidule, Crepidula fornicata, ont augmenté en rade depuis les 

années 1950 et l'espèce colonise aujourd’hui la plupart des fonds meubles. Parallèlement, 

l'aire de répartition du gisement de coquilles Saint-Jacques, Pecten maximus, s'est 

considérablement réduite dans le même temps (Faure, 1956 ; Grall et al., 1996 ; Chauvaud, 

1998 ; Thouzeau et al., 2000). 

La crépidule appartient au groupe des suspensivores benthiques pour lesquels la 

compétition trophique ne semble pas exister en rade de Brest (plancton disponible en quantité 

toujours suffisante ; Chauvaud et al., 1998, 2000). La constitution d’une strate à crépidules 

(peuplement typique) en rade et ses impacts sur la mégafaune associée ont pu être mis en 

évidence sur la mégafaune depuis peu (Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., 2000). Les 

premiers stades de colonisation (20 à 50 crépidules.m-²) favoriseraient dans un premier temps 

l’apparition d’espèces trouvant refuge dans les abris ou supports que constituent les coquilles 

de crépidules (e.g. Styela coriacea, Anemonia viridis, Chlamys varia, Liocarcinus spp.). Par 

la suite, l'augmentation des densités (>200 ind.m-²) provoque un envasement notable du 

sédiment et le tapis de chaînes compartimente l’interface eau/sédiment. Les espèces sensibles 

à l'enrichissement en matière organique disparaitraient alors et seraient remplacées par 

d'autres, conduisant à un nouveau peuplement associé à l’environnement constitué par les 

chaînes de crépidules (qui dominent et peuvent contribuer jusqu’à 99% de la biomasse totale). 

La compétition spatiale avec certains bivalves (Pecten maximus, Aequipecten opercularis) 

résulterait de l'envasement des fonds, rendant le sédiment impropre à la fixation larvaire 

(Thouzeau et al., 2000). L'impact de la crépidule sur les peuplements, à l'échelle de la 

macrofaune, a été relativement peu étudié et les résultats peuvent être contradictoires selon les 

sites et les densités considérées (De Montaudouin et al., 1999 ; De Montaudouin et Sauriau, 

1999, 2000 ; Vallet et Dauvin, 2001 ; Grall, 2002 ; Afli et Chenier, 2002 ; Raffin, 2003). 
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III.1.1. Approches et problématiques 

La prolifération de la crépidule implique une forte compétitivité ou adaptabilité de 

cette espèce à tous les stades de son cycle biologique. L'ampleur de cette dynamique et ses 

conséquences importantes sur l'habitat, à toutes les échelles, laissent supposer également un 

impact important sur les peuplements benthiques. La compréhension de la dynamique de 

colonisation et des processus lui assurant une telle efficacité nécessite de considérer trois 

échelles biologiques, spatiales et temporelles : recrutement au stade post-larvaire (dynamique 

mensuelle), macrofaune (dynamique saisonnière) et mégafaune (évolution sur 5 ans). Enfin, la 

répartition géographique de plusieurs espèces de la mégafaune benthique (bivalves d'intérêt 

halieutique, prédateurs et autres espèces caractéristiques de la rade) et les interactions 

biotiques avec la crépidule seront détaillées à la fin de ce chapitre. 

III.1.2. Sites et échelles d'étude 

L'étude du recrutement post-larvaire a été menée à RO (Figure III-1), site dont le 

suivi environnemental, représentatif des conditions générales en rade de Brest, couvre toute la 

période d'étude (cf. chapitre 1). La dynamique de colonisation a été suivie avec un pas de 

temps mensuel sur la période de recrutement de la plupart des espèces benthiques (avril à 

novembre), en 1999 et en 2000. L'étude de la macrofaune benthique a été menée sur chacun 

des sites ateliers définis au chapitre 1 (RO, CA et KE). Ce choix permettait d'étudier des 

peuplements dont les stades de colonisation par la crépidule étaient différents à l'échelle de 

leur habitat. La dynamique des structures taxo-trophiques a été suivie à l'échelle saisonnière 

en 1999-2000. L'étude de la mégafaune benthique à l'échelle de la rade de Brest et des 

différentes entités sédimentaires nécessitait un échantillonnage couvrant toute sa superficie, 

avec un pas (résolution spatiale) adapté et régulier (Figure III-2). L'ensemble des échantillons 

a été récolté en 12 jours (octobre 2000) afin d'éliminer la variabilité temporelle. Les données 

antérieures obtenues en rade selon la même méthode (Guérin, 1997b ; Chauvaud, 1998 ; 

Grall, 2002) permettent la comparaison avec l'état des peuplements 5 ans avant. 
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Figure III-1 : Localisation des sites ateliers en rade de Brest. 

 

 
Figure III-2 : Mégafaune, 2000 : Plan d’échantillonnage à la drague quantitative AQUAREVE. 
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III.2. DYNAMIQUES DE COLONISATION ET INTERACTIONS BIOTIQUES AU STADE 

POST-LARVAIRE 

III.2.1. Matériel et méthode 

III.2.1.1. Echantillonnage 

Le protocole utilisé a été décrit au chapitre 2 (cf. II.3.1.3.1). La fréquence 

d'échantillonnage et le nombre de réplicats par date sont rappelés dans le Tableau II-7. 

Tableau III-1 : Dates de relève, nombre de réplicats et durée d'immersion des collecteurs plans à RO en 1999 et 
2000. Im = immersion de la table et des 24 carreaux vierges. 
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réplicats - 3 3 3 3 3 3 3   - 2 - 3 3 3 3 - 3 3 
Durée (j.) 

d'immersion Im 34 62 90 119 149 181 209   Im 39 - 83 111 142 172 - 237 256

 

III.2.1.2. Acquisition des données biologiques 

Les densités de chaque taxon observé sur les collecteurs sont obtenues selon la même 

méthode que celle des crépidules (cf. II.3.1.3.2), sauf pour les hydrozoaires, trop nombreux, 

dont seul un indice de recouvrement traduit l'abondance : nombre de cases (1cm²) où ce taxon 

est présent rapporté au nombre total de cases sous-échantillonnées par carreau (30 x 5 lignes, 

soit 150 cm²). La richesse taxonomique (S) par date correspond au nombre total de taxons 

observés sur les réplicats. La classification taxonomique utilisée pour la détermination 

correspond à celle donnée dans le Species directory of the marine fauna of the British isles 

and surrounding seas (Howson et Picton, 1999). Les groupes trophiques sont définis selon la 

classification de Grall (2002 ; d'après Hily et Bouteille, 1999 ; Tableau III-2). 

Tableau III-2 : Description générale des modes d'alimentation caractérisant les groupes trophiques de la faune 
benthique en rade de Brest (Grall, 2002 ; d'après Hily et Bouteille, 1999). 

Groupe trophique Environnement Nature Etat Rapport de taille 
Prédateurs indifférent animal vivant macrophage 
Nécrophages indifférent animal mort macrophage 
Herbivores interface végétal vivant macrophage 
Détritivores interface végétal mort macrophage 
Suspensivores colonne d'eau mixte mixte microphage 
Déposivores sélectifs interface mixte mixte microphage 
Déposivores non sélectifs sédiment mixte mixte microphage 
Microbrouteurs interface mixte vivant microphage 
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III.2.1.3. Indices et traitements statistiques 

L'indice de diversité H' (Shannon et Weaver, 1963) est le plus communément utilisé 

dans la littérature : H' = - ∑ [ni/N x log2 (ni/N)], avec ni l'abondance de l'espèce i et N 

l'abondance de l'ensemble du peuplement. H' est nul si une seule espèce est présente, minimal 

si une espèce domine largement les autres par son abondance et maximal quand toutes les 

espèces ont la même abondance (Frontier 1983). Cet indice est influencé par la richesse 

taxonomique et l'indice d'équitabilité J (Pielou, 1966 ; également appelé indice 

d'équirépartition ; Blondel, 1979) permet de pondérer H' et facilite la comparaison entre 

plusieurs peuplements (ou dates) : J = H' / Hmax avec Hmax = log2 (S), indice de diversité 

maximale théorique. 

La dominance (D) d'une espèce i dans un peuplement est le rapport de l'abondance de 

cette espèce (ni) sur l'abondance totale (N) des individus du peuplement : Di = ni / N. Il permet 

de relativiser la densité absolue d'une espèce et de comparer la place de cette espèce entre 

plusieurs dates. 

Compte-tenu du faible nombre de réplicats, le test de Kruskal-Wallis (abrégé KW, au 

seuil de 5%) est utilisé pour comparer les densités moyennes d'une date à l'autre. 

L'étude des dynamiques de colonisation nécessite des analyses statistiques 

multivariées de l'ensemble des échantillons d'une période. La Classification Ascendante 

Hiérarchique (CAH) consiste à agréger progressivement les objets (ici les dates) selon leur 

ressemblance, mesurée ici à l'aide de l'indice de similarité de Bray-Curtis et un regroupement 

agglomératif moyen, comme le recommandent Legendre et Legendre (1984). L'algorithme 

commence par rassembler les couples d'objets les plus ressemblants, puis à agréger 

progressivement les autres objets ou groupes d'objets en fonction de leur ressemblance, 

jusqu'à ce que la totalité des objets ne forme plus qu'un seul groupe. La CAH produit un arbre 

binaire de classification (dendrogramme), dont la racine correspond à la classe regroupant 

l'ensemble des objets. Ce dendrogramme représente une hiérarchie de partitions, une partition 

étant obtenue par troncature du dendrogramme à un certain niveau de ressemblance. La 

partition comporte alors d'autant moins de classes que la troncature s'effectue en haut du 

dendrogrammme (c'est-à-dire vers la racine). Pour cette étude, les densités ont été 

transformées par leur double racine carrée (√√d) afin de stabiliser les variances et donner de 

l'importance aux espèces rares (Clarke et Warwick, 1994). Le MultiDimensional Scaling 

(MDS) est une méthode d'analyse d'une matrice de proximité (ici, dissimilarité calculée 

d'après la matrice de similarité issue de la CAH) établie sur un ensemble d'objets. Le MDS a 
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pour objectif de modéliser les proximités entre les objets de façon à pouvoir les représenter le 

plus fidèlement possible dans un espace de faible dimension (généralement 2 dimensions). Il 

existe plusieurs modèles de MDS (ou fonctions de représentation), c'est-à-dire plusieurs 

façons de transformer les dissimilarités en disparités. Les disparités sont des distances 

décrivant la représentation optimale des objets. Lorsque la fonction de représentation se 

contente de respecter les relations d'ordre, on parle de MDS ordinal ou non métrique (utilisée 

ici). La mesure de l'écart entre les disparités et les distances mesurées sur la représentation 

obtenue par le MDS se nomme le stress : plus le stress est faible, meilleure est la 

représentation des objets. Un stress compris entre 0,25 et 0,1 indique une qualité satisfaisante 

tandis qu'une valeur inférieure à 0,1 indique une excellente qualité. 

III.2.2. Résultats 

III.2.2.1. Evolution de la richesse taxonomique et des densités 

Plus de 150 taxons, représentés par près de 600000 individus au total, ont été 

recensés sur les collecteurs de 1999 et 2000. L'ensemble des bases de données a été 

standardisé et certains niveaux taxonomiques ont été réduits pour assurer une homogénéité 

lors de l'analyse. Ainsi, 86 taxons ont été retenus pour décrire les peuplements observés : les 

foraminifères, spongiaires, bryozoaires, hydrozoaires, hexacoralliaires, cténophores, 

platyhelminthes, némertes, nématodes, chaetognathes, sipunculiens, polyplacophores, 

nudibranches, ascidies et les algues constituent chacun un niveau taxonomique. Les 

chélicérates et les échinodermes sont décrits au niveau de la classe ; les annélides, 

prosobranches, bivalves et décapodes au niveau de la famille ; les autres crustacés à divers 

niveaux (cirripèdes, copépodes, ostracodes, malacostracés et ordres des péracarides). 

En 1999 (Figure III-3), la densité totale de la macrofaune est relativement faible en 

mai (4044 ± 3653 ind.m-2) mais augmente fortement, avec un palier en août (différence non 

significative avec juillet ; KW, p>5%), jusqu'en septembre où le maximum annuel observé est 

atteint (soit 152104 ± 58017 ind.m-2 au 149ème jour d'immersion). La densité diminue ensuite 

de septembre à novembre et la densité finale (le 2 novembre, après 209 jours d'immersion) est 

de 31485 ± 8954 ind.m-2, soit 20,7 % du maximum annuel. La richesse taxonomique, déjà 

forte en mai (33 taxons après 34 jours d'immersion), oscille entre 37 et 51 (maximum en 

juillet et en août) jusqu'à la fin de l'expérimentation (43 taxons). Sur toute l'année, 67 taxons 

ont été observés. Chaque mois, plusieurs nouveaux taxons sont dénombrés par rapport à la 
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date précédente, alors que d'autres ne sont plus retrouvés. Le mois de septembre se singularise 

par une forte "perte" de taxons par rapport au nombre de nouveaux (respectivement 19 et 5). 

En 2000, malgré une immersion plus précoce (19 février), la densité totale de la 

macrofaune reste relativement faible jusqu'en mai (10607 ± 5559 ind.m-2 après 83 jours 

d'immersion) mais augmente jusqu'en novembre où le maximum annuel observé est de 

117963 ± 17374ind.m-2 (256ème jour d'immersion). La richesse taxonomique, faible en mars 

(13), atteint 40 en mai, puis oscille entre 38 et 52 (maximum en novembre à la fin de 

l'expérimentation). Sur toute l'année, 57 taxons ont été observés (dont 41 en commun avec 

ceux de 1999 et 9 nouveaux). Le mois de mai et, dans une moindre mesure celui de 

novembre, se singularisent par un grand nombre de nouveaux taxons et une faible "perte" par 

rapport aux dates précédentes. 
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Figure III-3 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution de la densité totale de la macrofaune et de sa 

richesse taxonomique (les taxons nouveaux et les taxons disparus résultent de la comparaison 
avec ceux observés à la date précédente). La date d'immersion des collecteurs est indiquée par 
une flèche rouge pour chaque année. 

 

III.2.2.1.1. Evolution de la structure taxonomique 

L'évolution des grands groupes taxonomiques de la macrofaune permet de mettre en 

évidence leurs contributions respectives à la dynamique de colonisation, pendant les deux 

années de suivi (Figure III-4). En 1999, le substrat est d'abord colonisé massivement par des 

spongiaires dont les densités dominent le peuplement dès le mois de juin. Bien que toujours 

importantes, les densités diminuent alors conjointement avec l'augmentation importante des 

densités de bryozoaires. Les polychètes sont présents en densités significatives 

(> 4000 ind.m-2) toute l'année, mais le mois de septembre se distingue par une densité 

exceptionnelle de polychètes sédentaires (109930 ± 14598 ind.m-2), qui n'est pas retrouvée le 

mois suivant. Les autres groupes taxonomiques (notamment les prosobranches et les bivalves) 

colonisent rapidement les collecteurs jusqu'à un maximum annuel de densité en juillet. Leurs 
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densités diminuent ensuite brutalement jusqu'en septembre puis ré-augmentent en automne, 

mais sans atteindre les valeurs observées dès juin. Les nudibranches sont peu abondants toute 

l'année (< 130 ind.m-2). En 2000, les spongiaires dominent les collecteurs en mai et leurs 

densités restent relativement importantes jusqu'en août, mais sont nettement inférieures 

(KW, p<5%) aux valeurs observées en 1999. Au printemps, les nudibranches sont plus 

abondants qu'en 1999 (KW, p<5%), avant de devenir rares en été et disparaître en automne. 

Les bryozoaires dominent le peuplement dès le mois de juin et leurs densités sont 

comparables (KW, p>5%) à celles observées en 1999 jusqu'en août. En automne, ce taxon 

domine fortement le peuplement et ses densités atteignent des valeurs exceptionnellement 

élevées (> 92000 ind.m-2). Les polychètes errantes présentent une densité maximale en juin et 

une évolution similaire à celle observée en 1999. Les polychètes sédentaires voient leurs 

densités augmenter régulièrement de juin à novembre. L'absence d'échantillons en septembre 

ne permet pas de comparer l'abondance de ce taxon en 2000 avec celle, exceptionnelle et 

ponctuelle, observée en 1999. Les autres groupes taxonomiques présentent des densités 

globalement inférieures à celles observées en 1999 mais une évolution assez similaire. Les 

prosobranches présentent cependant un pic d'abondance notable en juillet (4248 ± 2761 

 ind.m-2). 

L'évolution d'autres taxons observés en abondance sur les collecteurs (Figure III-5) 

apporte une information complémentaire sur la dynamique de colonisation en terme 

d'interactions biotiques. Chaque année, les hydrozoaires colonisent rapidement les collecteurs, 

les recouvrant à plus de 80% dès la première relève (après 34 ou 39 jours d'immersion). En 

1999, le mois de septembre se distingue par une raréfaction brutale de ce taxon (recouvrement 

de 5 ± 4%), qui réapparaît cependant massivement dès octobre, avec un taux de recouvrement 

maximal (97 ± 3%). Les algues et les foraminifères sont abondants dès juin mais connaissent 

un déclin brutal similaire en septembre 1999. Seuls les foraminifères retrouvent leurs fortes 

densités en automne. En 1999 et 2000, les copépodes dominent largement la méiofaune, 

suivis des ostracodes et des nématodes. Ces trois taxons, abondants dès le mois de mai, 

présentent des maxima en juin-juillet, puis leurs densités diminuent jusqu'à l'automne. En 

novembre 2000, les densités de ces taxons sont supérieures à celles observées en 1999 à la 

même date (KW, p<5%). En septembre 1999, les copépodes retrouvent ponctuellement une 

densité équivalente à celle relevée en juillet (KW, p>5%). Les acariformes, moins abondants, 

présentent plutôt un maximum en août ces deux années. 
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Figure III-4 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution de la densité des groupes taxonomiques de la 

macrofaune. 
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Figure III-5 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution du recouvrement par les hydraires et de la densité 

des algues, des foraminifères et des principaux taxons de la méiofaune. 
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Malgré une forte biodiversité aux différents stades de la colonisation, seuls quelques 

taxons dominent le peuplement par leur abondance. Ainsi, 11 taxons contribuent de 79 à 98% 

des densités totales de la macrofaune en 1999 et 2000 (Tableau III-3). Les bryozoaires et les 

spongiaires (Porifera) dominent globalement les collecteurs. Trois familles de polychètes, 

puis des mollusques constituent ensuite l'essentiel du peuplement de macrofaune. L'évolution 

des densités de ces quelques taxons (Figure III-4 et Figure III-6) reflète donc l'essentiel de la 

dynamique de colonisation en terme de compétitions biotiques. En 1999, les syllidés 

(essentiellement des Exogoninae et Autolytus sp.) abondent dès le mois de mai. Le pic 

maximal de densité est observé en juin mais ce taxon est relativement abondant toute l'année. 

Les anomiidés (Anomia ephippium) et les calyptréidés (Crepidula fornicata et, en densités 

moindres, Calyptraea chinensis) colonisent fortement les collecteurs à partir de juin avec un 

maximum en juillet, puis les densités chutent jusqu'en septembre avant de ré-augmenter en 

automne (sans atteindre les valeurs estivales, KW, p<5%). Les serpulidés (essentiellement 

Pomatoceros triqueter) présentent une dynamique similaire (maximum en juillet et minimum 

en septembre) mais les densités automnales sont proches du maximum estival (KW, p>5%). 

Les spirorbidés (Spirorbis borealis et Spirorbis sp.), peu denses en mai-juin, voient leur 

densité augmenter en été et surtout en automne, avec un pic exceptionnel en septembre 

(109422 ± 14247 ind.m-2) mais pas en octobre et novembre (< 4000 ind.m-2 ; KW, p<5%). En 

2000, les syllidae (après les spongiaires) dominent le peuplement dès le mois de mars et sont 

relativement abondants toute l'année, avec un fort pic de densité en juin (supérieur à celui de 

1999 ; KW, p<5%). Les anomiidés et les calyptréidés présentent une évolution similaire à 

celle de 1999, avec des densités estivales plus faibles qu'en 1999 (KW, p<5%) et un pic plus 

précoce (en juin, sauf pour C. chinensis). Les densités observées à l'automne (proches des 

valeurs estivales ; KW, p>5%) sont similaires à celles observées en 1999 (KW, p>5%). Les 

serpulidés sont relativement peu abondants jusqu'en juin, mais leurs densités deviennent très 

fortes de juillet à novembre (supérieures à celles de 1999 à partir d'août ; KW, p<5%). Les 

spirorbidés, relativement peu abondants jusqu'en août, présentent de fortes densités à 

l'automne (significativement supérieures à celles de 1999 en novembre ; KW, p<5%). 
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Tableau III-3 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution des taxons dominants (D, en %) de la macrofaune. 
Année Taxons mars avril mai juin juill août sept oct nov

 Bryozoa  18,7 19,1 43,6 60,1 24,1 67,9 46,7
 Porifera  16,5 46,1 21,7 18,5 1,6 15,4 21,0

1 Serpulidae  5,9 3,3  5,8 10,4
9 Spirorbidae  71,9 3,2 7,5
9 Syllidae  26,2 3,9 0,4 1,8 
9 Calyptraeidae  6,0 6,1 3,1   2,4
 Anomiidae  5,4 7,2   
 Prosobranchia ind.  2,8   
 Pelecypoda ind.  10,5   
 Nudibranchia    
 Aphroditidae  7,3   
 Somme  79,1 80,6 84,6 87,8 98,3 94,1 88,0
 Bryozoa 23,6 11,7 37,1 58,5 56,0  86,0 82,4
 Porifera 41,3 43,8 25,4 13,0 17,9  1,7 3,0

2 Serpulidae  10,9 13,9  5,3 6,0
0 Spirorbidae   3,2 4,1
0 Syllidae 25,3 7,7 19,5 2,9  0,8 1,2
0 Calyptraeidae  5,3 2,5   
 Anomiidae  4,4 2,0   
 Prosobranchia ind. 1,0 7,0   
 Pelecypoda ind.  9,5   
 Nudibranchia 6,4 8,4   
 Aphroditidae    
 Somme 97,5 81,2 91,6 91,8 92,7  97,0 96,7
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Figure III-6 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution de la densité de taxons dominants de la macrofaune. 
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III.2.2.2. Dynamiques de colonisation 

Les analyses statistiques multivariées (CAH, MDS) des densités de tous les taxons en 

fonction des dates échantillonnées permettent de caractériser la dynamique de colonisation 

pour chaque année (Figure III-7). En 1999, l'été (juin à août) se distingue de l'automne 

(octobre et novembre). L'état du peuplement sur les collecteurs en septembre diffère encore 

plus fortement de ces deux saisons. Le mois de mai, début de la colonisation (34ème jour 

d'immersion) présente l'état le plus différent. La colonisation post-larvaire de cette année ne 

présente donc pas une dynamique linéaire dans le temps, notamment à cause du stade observé 

en septembre. En 2000, le mois de mars (39ème jour d'immersion) est très différent du reste de 

l'année. Ensuite, les états du peuplement observés à chaque date sont de plus en plus 

semblables au fur et à mesure du temps. Ainsi, l'automne (octobre, novembre) est plus proche 

de l'été (juillet, août) que ne le sont les mois de mai-juin pour ces deux périodes. La 

colonisation post-larvaire de cette année présente donc une dynamique linéaire dans le temps, 

avec une "convergeance" du peuplement vers l'état automnal. 

L'analyse multivariée globale des stades de colonisation observés lors des deux 

années de suivi permet leur comparaison (Figure III-8). Les dynamiques propres à chaque 

année sont conservées, mais on peut observer des similitudes entre les stades des deux années. 

Les premiers stades (mars 2000 et mai 1999, soit les 34ème et 39ème jours d'immersion) se 

distinguent nettement des autres. Le mois de septembre 1999 présente toujours une 

composition taxonomique particulière qui le singularise. Le printemps 2000 (mai et juin) 

présente ensuite un état du peuplement distinct, mais plus proche de l'été-automne 1999-2000. 

La structure taxonomique à l'automne 1999 (octobre, novembre) est plus similaire à l'été-

automne 2000 (juillet à novembre, sans distinction) qu'à l'été 1999 (juin, juillet et août). Ces 

deux années, bien que très différentes dans leurs premiers stades de colonisation, ont donc une 

structure taxonomique convergente entre elles au fur et à mesure du temps d'immersion (à 

l'exception du mois de septembre 1999). 
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Figure III-7 : RO, collecteurs plans : CAH et MDS des stades de colonisation (densités moyennes des taxons 

composant le peuplement à chaque date échantillonnée) en 1999 et en 2000 (analyse par année). 
Les mois de mai 1999 et mars 2000 ont été exclus des MDS compte-tenu de leurs fortes inerties. 

 
Figure III-8 : RO, collecteurs plans : CAH et MDS des stades de colonisation (densités moyennes des taxons 

composant le peuplement à chaque date échantillonnée) en 1999 et en 2000 (analyse globale). Le 
mois de mars 2000 a été exclu de la MDS compte-tenu de sa forte inertie. 
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III.2.2.3. Evolution de la structure trophique 

La structure trophique de la macrofaune sur les collecteurs en 1999 et 2000 (Tableau 

III-4 ; Figure III-9) est presque entièrement composée (> 99% de l'abondance totale) 

d'individus appartenant à 4 groupes trophiques (en réunissant les déposivores sélectifs et non 

sélectifs). Le groupe des suspensivores domine largement tous les stades de colonisation (58 à 

98%). En 1999, leur abondance présente un premier pic en juillet, puis un pic majeur en 

septembre avant de diminuer jusqu'en novembre. En 2000, leur densité augmente 

régulièrement pour atteindre un maximum en octobre-novembre, très supérieur aux valeurs 

observées en 1999 à la même période (KW). Les prédateurs ont une contribution importante 

surtout dans les premiers stades de colonisation (17 à 35% de la faune totale au printemps). 

Leurs densités sont similaires en 1999 et 2000 (KW) et présentent des maxima en juin. Les 

microbrouteurs et les déposivores sont présents en proportions moindres toute l'année (0,1 à 

7,5%). Pour les deux années, les microbrouteurs présentent un pic maximal en juillet et un 

autre, plus faible, en novembre. En 1999, les déposivores ont une densité maximale en juin et 

en octobre (équivalentes ; KW). En 2000, le pic de juin est faible et inférieur à celui de 

novembre (bien que non significatif, KW) et à celui de juin 1999 (KW). Les densités 

automnales en 2000 sont similaires à celles de 1999 (KW). 

Tableau III-4 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution de la dominance (%) des groupes trophiques de la 
macrofaune. 

Année Groupe trophique mars avril mai juin juill août sept oct nov
Suspensivores  57,8 85,2 92,2 90,8 98,1 95,3 93,0
Prédateurs  35,4 9,9 3,0 4,2 1,2 2,0 2,9
Microbrouteurs  1,0 1,6 3,1 3,8 0,3 0,4 1,6
Déposivores  5,3 3,0 1,5 0,8 0,2 1,8 1,5

1 
9 
9 
9 

autres  0,5 0,3 0,2 0,3 0,3 0,6 1,0
Suspensivores 64,9 78,8 75,0 89,4 93,9  97,9 96,9
Prédateurs 32,7 16,7 22,9 2,5 3,3  0,9 1,3
Microbrouteurs 1,2 3,4 0,5 7,5 2,1  0,7 0,9
Déposivores 1,2 0,5 1,2 0,1 0,2  0,5 0,5

2 
0 
0 
0 

autres 0,0 0,7 0,4 0,4 0,4  0,1 0,3
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Figure III-9 : RO 1999-2000, collecteurs plans : Evolution des densités par groupe trophique de la macrofaune. 
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III.2.3. Discussion 

III.2.3.1. Représentativité et efficacité de la méthode 

L'utilisation de collecteurs plans artificiels est la seule technique permettant de 

quantifier (abondances par unité de surface) la colonisation post-larvaire. Cette méthode 

présente néanmoins l'inconvénient d'être sélective. En effet, la présence d'un substrat dur et 

initialement vierge (hormis le film bactérien issu du trempage préalable des carreaux) ne 

reflète pas la réalité du biotope (sédiment meuble et peuplement associé) du site étudié. 

Chauvaud (1998) observait de fortes différences dans la composition et l'abondance des 

groupes taxonomiques et trophiques entre les différents types de collecteurs post-larvaires à 

RO en 1994-95. Il notait une forte dominance des suspensivores dans les collecteurs plans par 

rapport aux collecteurs japonais (sacs maillés en suspension dans la colonne d'eau). Nos 

résultats en 1999-2000 sont en accord avec cette observation (dominances des suspensivores 

de 58 à 98%). Chauvaud (1998) et Thouzeau (1989, 1991b ; en baie de Saint-Brieuc) 

montrent une sélectivité induite par le type de collecteur sur le recrutement et/ou la survie de 

certaines espèces : les collecteurs plans semblent plus favorables au captage de Crepidula 

fornicata et Anomia ephippium que les collecteurs japonais alors que l'inverse est observé 

pour les pectinidés. Nos résultats confirment ces observations, avec notamment un rendement 

de captage très faible des pectinidés (respectivement 21 et 32 individus, dont 9 Pecten 

maximus, en 1999 et 2000). Cependant, cette famille de bivalves est naturellement très 

sensible aux conditions environnementales lors de la fixation post-larvaire, avec de fortes 

mortalités observées à ce stade quand les concentrations en MES sont fortes (Yamamoto, 

1964 ; Gruffydd et Beaumont, 1972 ; Gruffydd et al., 1975 ; Naidu et Scaplen, 1979 ; Brand 

et al., 1980 ; Thouzeau, 1991a, b, c). Le site de Roscanvel, fortement colonisé par la crépidule 

(cf. chapitre 2) induisant une modification du substrat, peut donc limiter naturellement le 

recrutement post-larvaire des pectinidés. Par ailleurs, la population de Pecten maximus, en 

quantité non négligeable à RO (cf. III.4.2.5.1), serait maintenue en grande partie par les 

activités de semis de juvéniles issus de l'écloserie du Tinduff (Comité Local des Pêches, 

comm. pers.). Hormis les caractéristiques physico-chimiques du substrat artificiel, la 

colonisation progressive des collecteurs et les états successifs du peuplement résultent 

également des conditions hydrodynamiques, de l'hydroclimat, des interactions biotiques et de 

l'influence des peuplements benthiques environnants. Les paragraphes suivants permettront de 

conclure sur la représentativité et l'efficacité de cette méthode. 
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III.2.3.2. Dynamiques de colonisation – influence des paramètres environnementaux 

La comparaison inter-annuelle des rendements de captage, selon la même méthode, 

permet d'étudier l'influence des conditions environnementales propres à chaque année sur les 

dynamiques de colonisation en 1999 et 2000. Les différences observées résultent alors de ces 

conditions, modulées par les interactions biotiques (sensibilité des espèces, compétitions intra 

et inter-spécifiques, prédations). La période d'immersion d'un substrat vierge peut également 

avoir une influence sur les interactions biotiques (Newell, 1979). Bien que l'immersion des 

collecteurs soit plus précoce en 2000 (février contre avril en 1999), la richesse taxonomique, 

la densité totale de macrofaune et les taxons dominants sont assez proches en mai pour ces 

deux années. Seuls les hydrozoaires ont colonisé massivement les collecteurs dès le mois de 

mars 2000, accompagnés de quelques espèces de la méiofaune (copépodes, nématodes et 

foraminifères) et de la macrofaune (spongiaires, bryozoaires, syllidés et nudibranches) mais 

toutes en densités relativement faibles (<1000 ind.m-2 et 3533  ind.m-2 pour les copépodes). 

Cependant, les densités de ces taxons de la macrofaune n'étant pas très différentes en mai 

1999 et 2000 (à l'exception des nudibranches), cette immersion plus précoce ne semble pas 

leur avoir conféré un avantage compétitif décisif. En terme de biodiversité, la richesse 

taxonomique est forte : les 86 taxons simplifiés retenus pour la classification de la macrofaune 

représentent 16 embranchements. Dès le mois de mai, elle représente pour ces deux années 

respectivement 33 et 40 taxons et se maintient entre 37 et 52 taxons jusqu'à la fin de 

l'expérimentation. Une baisse notable (19 taxons non retrouvés par rapport à août contre 5 

nouveaux) en septembre 1999 entraîne une biodiversité finale (novembre) un peu plus faible 

par rapport à 2000 (contrairement à l'été pour ces deux années). Par ailleurs, si l'évolution de 

la structure taxonomique et trophique comporte des similitudes entre ces deux années (72% 

des taxons de 2000 ont été observés en 1999), des différences importantes sont notées sur les 

densités. Globalement, les hydrozoaires et la méiofaune colonisent très rapidement et 

massivement les collecteurs peu après l'immersion. Les syllidés et les spongiaires voient leur 

densité augmenter en mai et culminer en juin. En été (juin à août), le recrutement massif de 

bryozoaires, polychètes sédentaires, prosobranches et bivalves et le développement d'algues et 

de méiofaune complexifient le peuplement. A cette saison, de fortes différences inter-

annuelles apparaissent entre les abondances des mollusques, des spongiaires et des algues. A 

l'automne, ce sont les densités de bryozoaires et de polychètes sédentaires qui différencient 

ces deux années, notamment par leurs fortes contributions sur la densité totale de macrofaune. 

Malgré ces différences sur l'abondance des taxons dominants, les structures taxonomiques des 
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peuplements observés en 1999 et 2000 convergent du printemps à l'automne (à l'exception du 

mois de septembre 1999 qui présente un état ponctuel particulier ; Figure III-8). 

L'analyse des facteurs environnementaux peut permettre d'expliquer en partie les 

différences observées. Le suivi hydrologique (cf. chapitre 1) ne met pas en évidence de 

différences majeures de salinité pouvant avoir un impact important sur la macrofaune pendant 

la période de production primaire. L'année 1999 est globalement plus chaude que 2000 (+0,45 

à +0,9°C pour l'eau de fond à RO du printemps à l'automne). Si ce paramètre entraîne 

rarement de fortes mortalités, il pourrait expliquer les plus forts recrutements de 

prosobranches et bivalves observés en été 1999 par rapport à l'été 2000. En effet, des 

températures plus froides peuvent agir sur la maturation gonadique des adultes (et donc la 

période et l'intensité d'émission des gamètes) et sur le développement des post-larves 

(croissance, survie). En outre, le bloom majeur du 1er mai 2000, dominé par Skeletonema 

costatum (>7 millions de cellules.l-1) et rapidement sédimenté (baisse rapide de la teneur en 

chlorophylle a et pic important de MES, MOP) a pu également avoir un impact sur le 

recrutement dans cette phase précoce de colonisation des collecteurs. La sédimentation 

massive de diatomées (non toxiques) peut en effet être source de perturbations sur le benthos ; 

Lorrain (2002) observe d'ailleurs à RO un ralentissement de croissance coquillière de Pecten 

maximus (classe 1) associé à ce bloom de mai 2000. L'été 1999 se caractérise par la 

succession de blooms à Gymnodinium chlorophorum, dinoflagellé sans toxicité direct mais 

formant des agglutinas importants (observés à l'œil nu en plongée et sur la surface des 

collecteurs). L'importance des teneurs en MES et du ratio MOP/MES pendant cette période, 

par rapport à 2000, témoigne également de l'impact de cette sédimentation massive et 

continue. Ces événements pourraient expliquer en partie les changements de la biodiversité 

(pertes croissantes de taxons d'un mois à l'autre) et la chute importante des effectifs de 

spongiaires, prosobranches, bivalves, serpulidés jusqu'en septembre où leurs densités 

deviennent très faibles (ainsi que pour les hydrozoaires, algues et foraminifères ce mois-ci). 

L'"étouffement" provoqué par les sédimentations massives a pu engendrer de fortes mortalités 

de ces taxons essentiellement suspensivores et un retour vers un état initial du peuplement. 

Cependant, les copépodes et surtout les spirorbes voient leur densité considérablement 

augmenter en septembre. Ces taxons, à fort turn-over (stratégie reproductive de type r ; 

cf. Frontier et Pichod-Viale, 1991) ont pu ainsi profiter de l'espace laissé vacant en colonisant 

rapidement et massivement les collecteurs dès le retour de conditions trophiques normales : la 

densité totale de macrofaune en septembre 1999, constitué à 72% par les spirorbidés, est la 

plus forte observée sur les collecteurs pendant les deux années de suivi. Néanmoins, la 
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population de spirorbidés retrouve des effectifs automnaux normaux (et même plus faibles 

que ceux observés en 2000) dès le mois d'octobre, sans qu'il soit possible d'interpréter 

clairement ce déclin rapide ; les fortes relations de densités-dépendance chez ces espèces de 

polychètes  (Wisely, 1960) pourraient expliquer en partie ces brusques variations. 

III.2.3.3. Interactions biotiques au stade post-larvaire 

Si l'évolution de l'intensité des recrutements dépend directement des cycles 

biologiques (périodes de reproduction, pontes, recrutement propres à chaque espèce) modulés 

par les conditions environnementales (production, survie et croissance des larves), la 

variabilité mensuelle et inter-annuelle des rendements de captage dépend également, et de 

façon accrue au fur et à mesure de la colonisation, des interactions biotiques intra et inter-

spécifiques (compétitions spatiales et trophiques, favorisation, prédation). La comparaison des 

deux années de suivi permet d'appréhender ces relations. La colonisation précoce (dès le 

premier mois d'immersion des collecteurs) par les hydrozoaires et la méiofaune est associée à 

une augmentation des densités de prédateurs et notamment de syllidés (essentiellement 

représentés par des Exogoninae, prédateurs des hydrozoaires). L'immersion plus précoce des 

collecteurs en 2000 a pu favoriser la prolifération des hydrozoaires et ainsi celle des syllidés 

dont les densités maximales en juin sont supérieures à celles observées en 1999. Par ailleurs, 

les densités de spongiaires globalement plus faibles au printemps 2000 par rapport à 1999, 

malgré une immersion plus précoce et donc une compétition spatiale interspécifique faible, 

peuvent s'expliquer par plusieurs facteurs : 1) la température plus froide de l'eau de fond en 

2000 pourrait avoir limité l'expansion de ce taxon ; 2) la forte sédimentation du bloom à 

Skeletonema costatum du 1er mai 2000 a pu provoquer de fortes mortalités chez ce 

suspensivore (dont les densités déclinent également pendant les sédimentations des blooms à 

Gymnodinium chlorophorum de l'été 1999) ; 3) la prédation par les nudibranches, dont les 

densités sont fortes de mars à juin 2000, pourrait également avoir eu un impact important. Les 

densités des spongiaires n'augmentent plus à partir de l'été (et déclinent même en 1999), 

témoignant de leur faible compétitivité par rapport à la prolifération de nombreux nouveaux 

taxons. Les bryozoaires semblent profiter directement de cette compétition spatiale (la 

compétition trophique, pour les suspensivores, ne semble pas ou peu exister en rade de Brest, 

où la production primaire pélagique est importante et étalée du printemps à l'automne ; 

cf. chapitre 1 et Chauvaud et al., 2001) car leurs densités augmentent fortement à partir de 

l'été (même en 1999, témoignant d'une relative résistance aux sédimentations des blooms à 

G. chlorophorum) et atteignent des valeurs records à l'automne 2000. La stagnation au début 
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de l'automne 1999, puis le déclin en novembre de leurs effectifs peuvent être liés à la forte 

compétition spatiale induite par la prolifération des spirorbidés (polychètes tubicoles) en 

septembre. En effet, même si l'effectif de ces derniers diminue considérablement en octobre-

novembre, la présence de nombreux tubes vides et une recolonisation forte (> 97%) et rapide 

par les hydrozoaires et, dans une moindre mesure, des spongiaires pourraient limiter (ou 

fragiliser) la surface disponible pour les bryozoaires. Au contraire, à l'automne 2000, les 

fortes densités de bryozoaires, serpulidés, spirorbidés et foraminifères limitent le 

recouvrement par les hydrozoaires (< 70%) et les spongiaires. Les recrutements automnaux de 

prosobranches et bivalves sont équivalents à l'automne de ces deux années. 

La variabilité inter-annuelle du recrutement des crépidules sur les collecteurs plans, 

en rapport avec les facteurs environnementaux, a été étudiée dans le chapitre 2. La présence 

des calyptréidés (majoritairement représentés par Crepidula fornicata) dans les taxons 

dominants l'été (juin à août) de ces deux années montre le fort potentiel de colonisation de la 

crépidule sur ce type de substrat. Les recrutements de cette espèce sont d'autant plus facilités 

que les post-larves ont un comportement grégaire en présence d'individus conspécifiques 

(influence des adultes abondants autour de la table?) entraînant une distribution contagieuse 

(Hoagland, 1978 ; Peterson, 1983 ; Lima et Pechenik, 1985 ; Mac Gee et Target, 1989). La 

variabilité mensuelle semble être due principalement aux cycles biologiques de cette espèce 

(pics de recrutements estivaux et automnaux liés aux périodes de pontes) et la variabilité 

inter-annuelle est modulée principalement par les facteurs environnementaux (impacts de la 

température et surtout des efflorescences phytoplanctoniques). La compétition spatiale intra et 

inter-spécifique semble limitée : les fortes abondances de polychètes tubicoles (serpulidés et 

spirorbidés, compétiteurs spatio-trophiques des bivalves ; Burnell et al., 1995) à partir d'août 

2000 (supérieures à celles de 1999) ne peuvent expliquer entièrement les faibles densités de 

crépidules observées cette année (déjà inférieures à celles de 1999 depuis juin et équivalentes 

en automne à celle de 1999). En outre, les prédateurs de la crépidule (notamment Asterias 

rubens et Ocenebra erinacea, dont l'activité d'alimentation a été observée in situ sur cette 

espèce) étaient très peu abondants sur les collecteurs (seulement 9 astéridés et 36 buccinidés, 

essentiellement Hinia incrassata, dénombrés au total en 1999-2000) et aucun n'a été observé 

sur les tables lors des rotations. 
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III.3.  PLACE DE LA CREPIDULE DANS LES HABITATS DES SITES ATELIERS ET 

INTERACTIONS BIOTIQUES AVEC LES AUTRES ESPECES DE LA 

MACROFAUNE BENTHIQUE 

III.3.1. Matériel et méthode 

III.3.1.1. Echantillonnage 

Le protocole utilisé a été détaillé au chapitre 2 (cf. II.3.1.1.1). Les échantillons ont 

été dépouillés pour chaque saison, du printemps 1999 à l'automne 2000 à RO (Tableau II-5). 

Les données du printemps 2000 à CA ne sont pas présentées en raison d'une mauvaise 

conservation de ces prélèvements (sous-estimation globale des abondances et de la diversité). 

L'absence de certains réplicats et d'échantillons au printemps 1999 à KE et à l'automne 2000 à 

CA et KE est due à des impératifs techniques (plongée, bouées coupées). 

Tableau III-5 : Dates et nombres de réplicats des échantillons de macrofaune collectés à RO, CA et KE en 1999 
et 2000. 
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Saisons Printemps Eté Automne Hiver Printemps Eté Automne 
RO 2 3 3 2 - - 3 3 3 
CA 3 3 3 3 - - - 3 - 
KE - 1 2  2 2 - 2 - 

 

III.3.1.2. Acquisition des données biologiques 

Les individus de la macrofaune (> 1 mm) récoltés pour chaque échantillon sont 

identifiés sous loupe binoculaire au plus bas niveau taxonomique possible et comptés. La 

richesse taxonomique (S) par saison correspond au nombre total de taxons observés sur les 

réplicats. Les densités de chaque taxon sont calculées en rapportant l'abondance totale à la 

surface collectée (0,125 m²). Les densités moyennes par saison sont calculées sur les réplicats 

à chaque date. La classification taxonomique utilisée pour la détermination correspond à celle 

donnée dans le Species directory of the marine fauna of the British isles and surrounding seas 

(Howson et Picton, 1999). Les groupes trophiques sont définis selon la classification de Grall 

(2002 ; d'après Hily et Bouteille, 1999 ; Tableau III-2). 
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III.3.1.3. Indices et traitements statistiques 

L'indice de diversité H' (Shannon et Weaver, 1963) et l'indice d'équitabilité J (Pielou, 

1966) ont été calculés sur les densités (cf. III.2.1.3). 

La dominance (D) d'une espèce i dans un peuplement est le rapport de l'abondance de 

cette espèce (ni) sur l'abondance totale (N) des individus du peuplement : Di = ni / N. Il permet 

de relativiser la densité absolue d'une espèce et de comparer la place de cette espèce entre 

plusieurs dates ou habitats. 

Compte-tenu du faible nombre de réplicats, le test de Kruskal-Wallis (abrégé KW, au 

seuil de 5%) est utilisé pour comparer les densités moyennes d'une saison à l'autre. La 

corrélation entre deux séries de données est décrite par un coefficient de corrélation (r²) et un 

coefficient de Pearson (abrégé P, au seuil de 5%). 

L'étude des dynamiques d'évolution des structures taxo-trophiques des peuplements 

nécessite des analyses statistiques multivariées de l'ensemble des échantillons (cf. III.2.1.3). 

La Classification Ascendante Hiérarchique (CAH) est effectuée selon l'indice de similarité de 

Bray-Curtis et un regroupement agglomératif moyen. Les densités ont été transformées par 

leur double racine carrée (√√d) afin de stabiliser les variances et donner de l'importance aux 

espèces rares (Clarke et Warwick, 1994). Le MultiDimensional Scaling (MDS) ordinal utilise 

une matrice de dissimilarité (calculée d'après la matrice de similarité issue de la CAH). 

III.3.2. Résultats 

III.3.2.1. Evolution de la richesse taxonomique et de la densité totale 

Un total de 45226 individus appartenant à près de 290 taxons a été identifié sur 

l'ensemble des trois sites ateliers en 1999 et 2000. L'ensemble des bases de données a été 

standardisé et certains niveaux taxonomiques ont été réduits pour assurer une homogénéité 

lors de l'analyse. Ainsi, 252 taxons ont été retenus pour décrire les peuplements observés : les 

hexacoralliaires, platyhelminthes, némertes, nématodes, calliopiidés, caprellidés, paguridés, 

leptonidés et les phoronidiens constituent chacun un niveau taxonomique. Les polychètes sont 

décrits au niveau du genre ou de l'espèce pour RO et CA, mais seulement au niveau de la 

famille pour KE (faute de temps pour approfondir la détermination), ce qui entraîne une sous-

estimation de la richesse taxonomique pour ce site. Les crustacés sont décrits au niveau du 

genre ou de l'espèce pour les trois sites, mais les mélitidés n'ont pas pu être déterminés jusqu'à 

ce niveau pour KE en 2000. Tous les autres taxons (sipunculiens, chélicérates, mollusques, 

échinodermes et chordés) sont décrits au niveau du genre ou de l'espèce. 
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A RO, la densité totale de la macrofaune est maximale à l'été 1999 avec 

7195 ± 3652 ind.m-2 et minimale à l'été 2000 avec 2309 ± 1922 ind.m-2 (Figure III-10a). 

Seules les densités entre le printemps et l'été 2000 présentent une différence significative 

(KW, p<5%) indiquant une abondance plus faible de la macrofaune à partir de cette saison. La 

densité de crépidules contribue fortement (16 à 50%) à la densité totale de la macrofaune et 

lui est proportionnelle à chaque saison (r²=0,80 ; P, p<1%). La richesse taxonomique 

augmente de 88 à 113 du printemps à l'automne 1999, puis oscille entre 85 et 104 et chute à 

76 à l'automne 2000. Sur l'ensemble du suivi, 175 taxons ont été identifiés. La représentation 

graphique des indices de diversité (Figure III-10b) permet d'affiner l'analyse. L'indice H' est 

relativement faible au printemps 1999 (3,5), mais il oscille entre 4,1 et 4,9 à partir de 

l'automne 1999. L'équitabilité (J) augmente globalement du printemps 1999 à l'automne 2000 

(de 54 à 70%). Des indices théoriques ont été recalculés en omettant Crepidula fornicata. Ces 

indices ne représentent pas l'état hypothétique du peuplement sans les crépidules mais servent 

uniquement à mettre en évidence la place de la crépidule dont les fortes densités dominent le 

peuplement : les indices théoriques H' et J sont alors plus forts et plus stables (respectivement 

4,9 à 5,2 et 73 à 79%). 

A CA, la densité totale de la macrofaune est minimale à l'automne 1999 avec 

5653 ± 2432 ind.m-2 et maximale à l'hiver 1999 avec 11168± 3055 ind.m-2 (Figure III-10a). 

Seules les densités à l'automne 1999 présentent une différence significative (KW, p<5%) avec 

l'été et l'hiver 1999, indiquant une abondance plus faible de la macrofaune à cette saison. La 

densité moyenne à CA est globalement supérieure à celle de RO (KW, p<5%). Les densités de 

Elminius modestus et des crépidules contribuent fortement (respectivement 29 à 60% et 17 à 

25%) à la densité totale de la macrofaune, cette dernière étant proportionnelle aux densités de 

E. modestus (r² =0,89 ; P, p<5%). La richesse taxonomique oscille de 72 à 95 du printemps à 

l'hiver 1999 (maximum), puis présente un minimum (67) à l'été 2000. Ces valeurs sont 

toujours nettement inférieures à celles de RO (sauf pendant l'hiver). Sur l'ensemble du suivi, 

139 taxons ont été identifiés. La représentation graphique des indices de diversité (Figure 

III-10b) permet d'affiner l'analyse. L'indice H' est toujours relativement faible (2,5 à 3,9) avec 

un maximum à l'été-automne 1999. L'équitabilité (J) augmente du printemps à l'automne 1999 

(de 41à 60%) puis redevient faible en 2000 (41 à 43%). Pour étudier l'influence de la 

crépidule et d'Elminius modestus, dont les fortes densités dominent le peuplement, ces indices 

ont été recalculés en omettant ces espèces : les indices théoriques H' et J sont alors plus forts 

et plus stables (respectivement 4,5 à 5,1 et 76 à 81%). 



 209

A KE, la densité totale de la macrofaune est maximale à l'automne 1999 avec 

23568± 12434 ind.m-2 et minimale au printemps 2000 avec 6744± 3994 ind.m-2 (Figure 

III-10a). La densité moyenne à KE est globalement supérieure à celle de RO (KW, p<5%) 

alors que celle de CA n'est pas significativement différente (KW, p>5%). Les crépidules ne 

représentent que 0 à 0,4% des densités totales de macrofaune. La richesse taxonomique varie 

de 76 à 60 de l'été 1999 à l'été 2000, avec un maximum à l'automne 1999 (79) et un minimum 

au printemps 2000 (54). Ces valeurs ne sont pas directement comparables avec celles de CA 

et RO car le niveau taxonomique des polychètes, comptant de nombreuses espèces dans le 

maërl (Grall, 2002), est différent. Sur l'ensemble du suivi, 106 taxons ont été identifiés. La 

représentation graphique des indices de diversité (Figure III-10b) permet d'affiner l'analyse. 

L'indice H' est stable (4,7 à 4,4), à l'exception de l'été 2000 (3,6). L'équitabilité (J) est forte et 

oscille de 78% (maximum au printemps 2000) à 62% (minimum à l'été 2000). 
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Figure III-10 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la densité totale de la macrofaune (la part de certaines 

espèces remarquablement abondantes est indiquée à RO et CA) et de la richesse taxonomique (a) 
et de H' en fonction de Hmax (b ; en rouge, les indices théoriques ont été recalculés en omettant 
Crepidula fornicata pour RO, Crepidula fornicata et Elminius modestus pour CA). 
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III.3.2.2. Caractérisation et dynamique de la structure taxonomique 

Le Tableau III-6 et la Figure III-11 détaillent l'évolution de la richesse taxonomique 

et des densités de la macrofaune des sites ateliers pour les principaux groupes taxonomiques. 

A RO, les polychètes sédentaires constituent le groupe le plus diversifié (39 taxons 

au total), quelle que soit la saison. Les mollusques prosobranches (27 taxons) et les bivalves 

(28 taxons) viennent ensuite, bien que leurs richesses taxonomiques aient notablement 

diminué à l'automne 2000. Les crustacés et les polychètes errantes, également bien diversifiés, 

présentent un maximum de diversité fin 1999 - début 2000. L'évolution des densités des 

groupes taxonomiques sur ce site montre une dominance des prosobranches pendant tout le 

suivi, avec de fortes fluctuations saisonnières et des valeurs plus faibles à l'été-automne 2000 

(KW, p<5%). Les polychètes sédentaires, puis les polychètes errantes dominent ensuite 

globalement puis, dans une moindre mesure, les bivalves (dont les effectifs semblent 

inférieurs au printemps-été 2000 ; non-significatif : KW, p>5%) et les chitons (avec un pic 

significatif de densité au printemps 2000 ; KW, p<5%). 

Tableau III-6 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la richesse taxonomique de la macrofaune par groupes 
taxonomiques. N.B. : Les polychètes ont été déterminés au niveau du genre ou de l'espèce à RO 
et CA mais seulement au niveau de la famille à KE. 

Site Groupe taxonomique P 1999 E 1999 A 1999 H 1999 P 2000 E 2000 A 2000 Total
 Crustacés 8 14 18 16 14 11 13 25
 Prosobranches 16 19 17 17 11 14 7 27
 Polychètes sédentaires 21 23 21 18 24 19 16 39

R Polychètes errantes 10 14 15 13 19 13 10 23
O Bivalves 17 14 20 11 16 11 8 28
 Chitons 3 3 3 3 3 2 2 4
 Echinodermes 7 6 7 7 6 5 7 10
 autres 6 10 12 7 11 10 13 19
 Total 88 103 113 92 104 85 76 175
 Crustacés 16 23 22 18 16  34
 Prosobranches 8 6 5 15 3  18
 Polychètes sédentaires 21 29 23 23 20  34

C Polychètes errantes 13 15 14 16 10  21
A Bivalves 7 8 8 7 6  12
 Chitons 1 1 1 1 2  2
 Echinodermes 1 3 3 3 3  4
 autres 5 7 9 12 7  14
 Total 72 92 85 95 67  139
 Crustacés  26 25 21 18 22  33
 Prosobranches  13 17 18 6 7  21
 Polychètes sédentaires  9 9 8 8 10  10

K Polychètes errantes  9 9 8 7 6  10
E Bivalves  8 6 6 5 5  12
 Chitons  5 4 3 5 4  5
 Echinodermes  2 4 2 2 2  5
 autres  4 5 4 3 4  10
 Total  76 79 70 54 60  106
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A CA, les groupes les plus diversifiés sont les polychètes sédentaires et les crustacés 

(34 taxons chacun) avec des richesses taxonomiques supérieures, quelle que soit la saison, à 

celles de RO (le nombre total de taxons de polychètes sédentaires est cependant légèrement 

inférieur à celui de RO). Ensuite, les polychètes errantes (21 taxons) et les prosobranches (18 

espèces) présentent des diversités notables, respectivement équivalentes et inférieures à celles 

de RO. Les bivalves (12 taxons au total) comptent, globalement et à chaque saison, beaucoup 

moins de taxons qu'à RO. Les crustacés, puis les prosobranches et les polychètes sédentaires 

présentent les plus fortes contributions aux densités à toute saison, sans qu'aucune tendance 

nette ne puisse être observée sur leur évolution (les crustacés sont globalement plus abondants 

qu'à RO ; KW, p<5%). Les polychètes errantes et les bivalves ne montrent pas d'évolution 

nette de leurs densités, globalement et respectivement équivalentes et inférieures aux densités 

observées à RO. 

A KE, hormis les polychètes dont le niveau de détermination ne permet pas la 

comparaison, les crustacés puis les prosobranches (dont le nombre de taxons diminue 

beaucoup en 2000) présentent les plus fortes diversités (globalement et respectivement 

supérieures et inférieures à celles de RO et toutes deux équivalentes à celles de CA). Les 

bivalves ont une richesse taxonomique moindre qu'à RO (équivalente à celle de CA) et le petit 

groupe des chitons compte 5 taxons. Les densités des crustacés dominent largement le 

peuplement en été-automne, mais baissent fortement (et significativement ; KW, p<5%) à 

l'hiver 1999 et au printemps 2000, devenant à cette période équivalentes aux densités des 

polychètes sédentaires. Les crustacés sont toujours significativement (KW, p<5%) plus 

abondants qu'à RO et CA (sauf à l'hiver 1999 et au printemps 2000 pour ce dernier site). Les 

polychètes sédentaires et errantes sont globalement plus abondants (KW, p<5%) à KE qu'à 

RO et CA. Les bivalves, chitons et échinodermes présentent des densités globales 

équivalentes à celles de RO (KW, p>5%) et supérieures à celles de CA (KW, p<5%). Le pic 

de densité de bivalves (constitué à 91% de leptonidés) observé sur ce site au printemps 2000 

(1176±747 ind.m-2) n'est pas retrouvé l'été suivant (KW, p<5%). 
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Figure III-11 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la densité des groupes taxonomiques de la macrofaune. 

 
Le grand nombre de taxons et la complexité des évolutions de leurs densités sur 

chaque site nécessitent de procéder à des analyses statistiques multivariées pour appréhender 

la dynamique des structures taxonomiques (Figure III-12). La CAH réalisée sur toute la base 

de données (analyse globale des densités des 252 taxons collectés à chaque date, sur chaque 

site) montre en premier lieu que chaque site possède, quelle que soit la saison, une structure 

taxonomique qui le distingue des autres. De plus, KE se distingue nettement de RO et CA 

dans la CAH. Au sein de chaque site, les regroupements temporels s'opèrent différemment : 

l'été et l'automne 2000 se différencient des autres prélèvements à RO, alors que le printemps 

1999 apparaît isolé à CA. A KE, l'année 1999 se distingue de l'année 2000. Des MDS ont été 

réalisées indépendamment pour chaque site afin d'affiner l'analyse (Figure III-12). 
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Pour KE, l'année 1999 se distingue toujours de l'année 2000 mais les différentes 

dates se répartissent, dans l'ordre chronologique, autour d'un barycentre situé au centre du 

graphique. Le cycle annuel n'est cependant pas complètement bouclé (l'été 2000 ne recouvre 

pas l'été 1999) et une légère dérive est observée dans la saisonnalité du peuplement. La 

dynamique est très différente à CA : le printemps 1999 se distingue du reste de l'année (été-

automne-hiver, dont les structures sont proches). L'été 2000 présente un peuplement différent 

de l'été 1999. Une dynamique similaire est observée à RO, avec un printemps 1999 distinct 

des trimestres suivants (de l'été 1999 au printemps 2000, dont les structures taxonomiques 

sont proches). L'été et l'automne 2000 présentent ensuite des structures de plus en plus 

différentes des stades précédents. L'évolution observée sur ce site est similaire à CA. 

 
Figure III-12 : RO, CA, KE, 1999-2000 : CAH et MDS des structures taxonomiques de la macrofaune (densités 

moyennes des taxons composant le peuplement à chaque date échantillonnée) en 1999-2000 
(analyse globale). 

 
L'évolution des dominances (Tableau III-7) et des densités par taxon (non 

représentées) sur chaque site permet d'identifier les structures taxonomiques propres à chaque 

site. Malgré de fortes richesses taxonomiques, seuls 10 à 14 taxons contribuent de 69 à 91% 

aux densités totales de macrofaune à RO et CA. Pour KE, 19 taxons aux dominances très 

variables dans le temps représentent 66 à 78% des densités totales (équitabilité supérieure). 

A RO, 5 espèces sont présentes en fortes densités en 1999-2000 : la crépidule domine 

largement même si son abondance diminue à l'été-automne 2000 (cf. chapitre 2). Pomatoceros 

triqueter, polychète tubicole, présente la même évolution que la crépidule mais avec des 
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densités moindres. Leptochiton cancellatus, Anomia ephippium et Calyptraea chinensis sont 

les autres espèces leaders du peuplement. Styela coriacea et Chaetozone setosa sont surtout 

abondants de l'été 1999 au printemps 2000. Caulleriella spp. apparaît dans les espèces 

dominantes à partir de l'automne 2000. Enfin, l'été-automne 2000 se caractérise par 

l'augmentation des dominances des polychètes Eunice spp. et Notomastus latericeus. Parmi 

les espèces non dominantes, Elminius modestus, Abra alba et les leptonidés disparaissent en 

2000 alors que les densités de Amaeana trilobata et Maera othonis augmentent et que les 

némertes apparaissent dans le peuplement cette année-là. 

A CA, 2 espèces dominent en permanence le peuplement : Elminius modestus et 

Crepidula fornicata. Cauleriella spp., Anomia ephippium, Notomastus latericeus, Eunice 

spp., Styela coriacea et Pomatoceros triqueter dont les densités ne montrent pas d'évolution 

nette caractérisent également ce site, avec Apseudes talpa (qui est parmi les 5 espèces 

dominantes de l'été à l'hiver 1999) et Chaetozone setosa (dont les densités chutent à l'été 

2000). Il est remarquable que 8 espèces dominantes soient communes à CA et RO. Parmi les 

espèces non dominantes, Hinia incrassata et Amphipholis squamata ne sont plus 

échantillonnées en 2000, alors que les densités de Lumbrineris spp., Paraonis spp. et des 

leptonidés ont diminué. Au printemps 1999, plusieurs polychètes (Harmothoe spp., Nephtys 

spp., Notomastus latericeus, Eunice spp., Pomatoceros triqueter, Serpula vermicularis) ont de 

faibles densités. La période de l'été à l'hiver 1999 est caractérisée par l'augmentation des 

densités de certains crustacés : Lysianassa ceratina, Maera grossimana, Ischyrocerus 

anguipes, Gnathia maxillaris et Janira maculosa. L'hiver, l'abondance de gastéropodes 

prosobranches (Brachystomia eulimoides, Rissoa parva, Alvania spp.) augmente. L'été (1999 

et 2000) se caractérise par de fortes abondances de Pisidia longicornis et l'été 2000 voit 

apparaître en fortes densités Semibalanus balanoides (144 ind.m-2). 

A KE, aucun taxon ne domine le peuplement pendant toute la période de suivi et 

seuls les cirratulidés et les melitidés sont toujours très abondants. La saisonnalité est marquée 

par des minima et des maxima d'abondances de certains taxons en hiver et en été, le printemps 

et l'automne étant des stades transitoires. Ainsi, l'été (1999 et 2000) est marqué par 

l'augmentation des densités de spionidés, de Janira maculosa et de Thoralus cranchii. L'hiver 

est caractérisé par de plus fortes densités de cirratulidés, chlorohaemidés, hesionidés, syllidés, 

Jujubinus spp., Athanas nitescens et Ophiothrix fragilis mais aussi par la baisse des densités 

de terebellidés, nereididés, Leptochiton cancellatus et Tapes spp. L'année 1999 se distingue 

de 2000 par l'absence ou la rareté de certains taxons, dont de nombreux gastéropodes 

prosobranches (Rissoa spp., Alvania spp., Manzonia crassa, Onoba semicostata, Pusillina 



 215

sarsi, Hinia reticulata), des amphipodes (Corophium spp., Leucothoe spinicarpa), des 

némertes, des sphaerodoridés, de Tectura virginea et Anomia ephippium. Enfin, les densités 

de Pisidia longicornis augmentent jusqu'à l'été 2000, alors que Lucinoma borealis apparaît 

dans le peuplement en 2000. 
 

Tableau III-7 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution des taxons dominants (D, en %) de la macrofaune. Les 
valeurs en gras sont celles des 5 taxons principaux. 

Site Taxons P 1999 E 1999 A 1999 H 1999 P 2000 E 2000 A 2000
 Crepidula fornicata 49,7 39,4 21,8 39,0 30,0 15,8 27,9
 Leptochiton cancellatus 7,0 4,8 6,6 3,9 11,2 4,7 6,7
 Pomatoceros triqueter 5,4 10,8 11,0 4,4 6,4 6,4 
 Calyptraea chinensis 5,1 4,4 3,5 4,1 3,7 3,3 4,9
 Anomia ephippium 5,0 3,8 7,8 6,3 2,4 3,0 13,0
 Lumbrineris spp. 2,5 2,9 4,6 3,5 6,1 3,5

R Eunice spp. 2,0 2,1 5,4 4,1 13,4 6,6
O Chaetozone setosa 1,5 4,4 2,6 3,9 2,7 3,0 
 Styela coriacea 1,5 2,5 3,0 3,3  3,2
 Caulleriella spp. 4,0 2,3 5,2 4,7 2,0
 Pista spp. 2,1   
 Brachystomia eulimoides 4,2   
 Jujubinus spp. 2,2   
 Notomastus latericeus  3,9 2,2
 Somme 79,5 75,3 69,2 73,4 72,5 64,4 69,9
 Elminius modestus 54,9 42,1 29,1 52,7  59,6 
 Crepidula fornicata 21,3 17,6 24,5 20,3  17,1 
 Caulleriella spp. 4,7 6,6 5,3 4,1  3,3 
 Anomia ephippium 3,2 2,1 2,7  2,1 

C Chaetozone setosa 1,7 3,3 1,4   
A Apseudes talpa 1,5 3,5 5,2 2,4  0,7 
 Notomastus latericeus 1,1 1,6 2,4 1,3  1,4 
 Eunice spp. 1,0 1,9 2,1 1,0  1,6 
 Styela coriacea 0,8 1,7 2,1  1,8 
 Pomatoceros triqueter 0,7 2,7 0,9  1,4 
 Somme 91,0 78,2 75,4 86,8  88,9 
 Janira maculosa 21,7 5,9 3,1  28,3 
 Gammarella fucicola 10,5 20,0 8,1
 Abludomelita gladiosa 9,8 11,4 2,5
 Ceradocus semiserratus 3,4

9,9 22,6 

 Aora gracilis 5,1 6,4   
 Aphroditidae spp. 5,0 3,2 6,0  
 Spionidae spp. 3,3 4,2 2,7 
 Thoralus cranchii 3,0  1,9 
 Cirratulidae spp. 2,9 10,7 27,4 6,5 8,5 

K Pisidia longicornis 2,3 5,3 10,1 9,0 
E Maera grossimana 5,2   
 Athanas nitescens 2,8 5,0 5,3  
 Jujubinus spp. 2,7 9,5 4,1 2,3 
 Rissoa parva 2,6   
 Syllidae spp. 4,0   
 Capitellidae spp. 3,8  2,9 
 Hesionidae spp. 2,3   
 Leptonidae spp. 16,0  
 Serpulidae spp. 4,3  
 Somme 67,1 70,9 71,0 66,4 78,2 
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III.3.2.3. Caractérisation et dynamique de la structure trophique 

Le Tableau III-8, le Tableau III-9 et la Figure III-13 détaillent respectivement 

l'évolution de la richesse taxonomique, de la dominance et des densités des groupes 

trophiques de la macrofaune sur les trois sites ateliers. 

A RO, les suspensivores sont le groupe le plus diversifié en 1999 (avec une baisse 

notable à l'automne 2000), puis les prédateurs en 2000 (dont la diversité globale est la plus 

forte : 53 taxons observés en 1999-2000). Ensuite, les déposivores (surtout sélectifs) puis les 

micro-brouteurs sont bien représentés. En terme de densités, les suspensivores dominent (40 à 

71%) le peuplement pendant tout le suivi (même en omettant la crépidule, espèce dominante). 

Les déposivores et les prédateurs, puis les micro-brouteurs, sont ensuite les groupes les plus 

abondants, surtout de l'été 1999 au printemps 2000 (hausse non significative ; KW p>5%). 

A CA, les groupes les plus diversifiés sont les déposivores (sélectifs et non sélectifs 

réunis) puis, alternativement selon la saison, les prédateurs ou les suspensivores. Les minima 

de diversité pour ces trois groupes sont observés au printemps 1999 et à l'été 2000. Tous les 

groupes trophiques sont globalement moins diversifiés qu'à RO. Les suspensivores dominent 

fortement les densités de macrofaune (64 à 85%), notamment en raison des fortes 

contributions de Elminius modestus et Crepidula fornicata, avec des abondances maximales à 

l'hiver 1999 et l'été 2000 (hausse significative par rapport à l'automne 1999 ; KW, p<5%). Les 

déposivores (sélectifs et non sélectifs confondus) puis les prédateurs ont de fortes densités 

(dont les évolutions ne présentent pas de différences significatives en 1999-2000 ; 

KW, p>5%). Tous les autres groupes sont beaucoup moins abondants, à l'exception d'un pic 

de détritivores (équivalent à celui des prédateurs) à l'automne 1999. Les suspensivores sont 

significativement plus abondants à CA qu'à RO à l'hiver 1999 et l'été 2000 (KW, p<5%). 

Globalement, les seuls autres groupes présentant des différences significatives d'abondance 

par rapport à RO sont les nécrophages, les herbivores et les micro-brouteurs (tous moins 

abondants ; KW, p<5%). 

A KE, la répartition de la richesse taxonomique doit être relativisée compte-tenu du 

niveau taxonomique de détermination des polychètes. La forte diversité des détritivores et des 

micro-brouteurs (par rapport à RO et CA) est néanmoins remarquable. Le peuplement est 

largement dominé en densité (56 à 59%) par les détritivores en été-automne, alors que les 

densités chutent significativement (KW, p<5%) en hiver et au printemps, périodes où les 

déposivores deviennent dominants (35 à 38% de la densité totale, mais sans évolution 

significative de leurs densités au cours du suivi ; KW, p>5%). Les prédateurs, les 
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suspensivores et les micro-brouteurs (dont la densité totale baisse significativement à partir du 

printemps 2000 ; KW, p<5%) co-dominent alternativement, selon la saison, au troisième rang. 

Globalement, les prédateurs, détritivores, déposivores et micro-brouteurs sont plus abondants 

à KE qu'à RO et CA (KW, p<5%) contrairement aux suspensivores (KW, p<5%). Les 

nécrophages et les herbivores présentent des densités globales équivalentes (KW, p>5%) 

respectivement à celles de RO et celles de CA. 

 

Tableau III-8 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la richesse taxonomique par groupe trophique de la 
macrofaune. N.B. : Les polychètes ont été déterminés au niveau du genre ou de l'espèce à RO et 
CA mais seulement au niveau de la famille à KE. 

Site Groupe trophique P 1999 E 1999 A 1999 H 1999 P 2000 E 2000 A 2000 Total
 Prédateurs 20 25 29 22 30 25 21 53
 Nécrophages 4 5 4 4 4 5 3 5
 Herbivores 2 2 2 2 2 2 1 2

R Détritivores 3 4 5 7 6 2 5 9
O Suspensivores 28 32 35 25 28 25 18 49
 Déposivores sélectifs 16 17 16 14 19 12 15 30
 Déposivores non-sélectifs 6 9 12 9 10 9 9 14
 Micro-brouteurs 9 9 10 9 5 5 4 13
 Total 88 103 113 92 104 85 76 175
 Prédateurs 20 20 23 31 12  42
 Nécrophages 3 3 3 2 2  4
 Herbivores 0 0 0 1 1  1

C Détritivores 4 7 7 6 5  10
A Suspensivores 15 25 23 20 17  33
 Déposivores sélectifs 18 23 18 19 17  28
 Déposivores non-sélectifs 9 10 8 10 9  12
 Micro-brouteurs 3 4 3 6 4  9
 Total 72 92 85 95 67  139
 Prédateurs  17 16 15 13 13  30
 Nécrophages  3 3 3 2 3  3
 Herbivores  1 2 0 0 0  2

K Détritivores  14 15 13 9 11  16
E Suspensivores  15 16 15 10 12  22
 Déposivores sélectifs  8 7 6 6 9  10
 Déposivores non-sélectifs  5 5 4 4 5  6
 Micro-brouteurs  13 15 14 10 7  17
 Total  76 79 70 54 60  106
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Tableau III-9 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la dominance (%) des groupes trophiques de la 
macrofaune. 

Site Groupe trophique P 1999 E 1999 A 1999 H 1999 P 2000 E 2000 A 2000
 Prédateurs 6,0 6,4 12,4 9,5 12,9 21,9 13,5
 Nécrophages 2,1 1,0 1,6 2,6 1,4 1,5 1,4
 Herbivores 0,2 0,3 0,5 0,4 0,1 0,3 0,6

R Détritivores 0,5 0,6 1,6 2,5 1,5 2,3 3,5
O Suspensivores 70,8 64,3 51,6 61,3 50,2 39,7 56,6
 Déposivores sélectifs 7,0 11,6 14,7 10,5 13,6 14,0 7,3
 Déposivores non-sélectifs 4,5 8,6 8,5 5,5 8,1 12,9 8,3
 Micro-brouteurs 8,8 7,2 8,9 7,7 12,1 7,3 8,7
 Prédateurs 2,9 5,3 7,3 4,6  3,7 
 Nécrophages 0,4 0,7 0,5 0,4  0,2 
 Herbivores 0,0 0,0 0,0 < 0,1  < 0,1 

C Détritivores 1,1 1,9 7,2 2,6  1,2 
A Suspensivores 81,9 68,4 64,1 79,4  85,1 
 Déposivores sélectifs 10,7 19,5 15,3 9,9  6,7 
 Déposivores non-sélectifs 2,7 3,9 5,2 2,8  2,7 
 Micro-brouteurs 0,3 0,3 0,4 0,3  0,3 
 Prédateurs 11,6 7,9 11,5 13,5 7,0 
 Nécrophages 0,5 0,5 0,7 1,8 0,4 
 Herbivores < 0,1 < 0,1 0,0 0,0 0,0 

K Détritivores 59,3 58,4 22,4 21,4 56,3 
E Suspensivores 9,2 7,5 12,1 19,9 13,5 
 Déposivores sélectifs 9,3 14,2 31,6 32,0 14,4 
 Déposivores non-sélectifs 4,0 2,6 6,6 2,9 4,3 
 Micro-brouteurs 6,2 8,9 15,0 8,5 4,0 
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Figure III-13 : RO, CA, KE, 1999-2000 : Evolution de la densité des groupes trophiques de la macrofaune. 
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Les analyses statistiques multivariées des structures trophiques permettent d'en 

étudier la dynamique sur chaque site (Figure III-14). La CAH réalisée sur toute la base de 

données (analyse globale des densités des groupes trophiques à chaque date, sur chaque site) 

montre en premier lieu que chaque site possède, quelle que soit la saison, une structure 

trophique qui le distingue des autres. De plus, KE se distingue nettement de RO et CA dans la 

CAH. Au sein de chaque site, les regroupements temporels sont analysés indépendamment 

par des MDS (Figure III-14). 

Pour KE, la répartition des différentes dates dans l'ordre chronologique, autour d'un 

barycentre situé au centre du graphique, est similaire à celle observée sur les structures 

taxonomiques. Par contre, l'été 1999 est cette fois plus proche de l'été 2000 (CAH et MDS) 

que du reste de l'année 1999, indiquant une faible dérive inter-annuelle de la structure 

trophique par rapport à la saisonnalité. Par comparaison, la dynamique des groupes trophiques 

à CA diffère de celle de sa structure taxonomique : l'hiver 1999 et l'été 2000 se distinguent 

cette fois du reste de l'année 1999 (printemps, été et automne, dont les structures sont 

proches). L'été 2000 présente toujours un peuplement différent de l'été 1999. La dynamique 

de la structure trophique à RO est très similaire à celle de sa structure taxonomique : la 

période de l'été 1999 au printemps 2000 se distingue du printemps 1999 d'une part et de l'été-

automne 2000 d'autre part. 

 
Figure III-14 : RO, CA, KE, 1999-2000 : CAH et MDS des structures trophiques de la macrofaune (densités 

moyennes des groupes trophiques composant le peuplement à chaque date échantillonnée) en 
1999-2000 (analyse globale). 
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III.3.3. Discussion 

La composition taxonomique, l'abondance et la biomasse de la macrofaune sont 

fortement influencées par l'environnement biotique et abiotique. A cette échelle biologique, 

les espèces forment des communautés très inféodées à un domaine spatial relativement 

restreint et l'évolution des structures reflète celle de l'écosystème (hydroclimat, habitat, 

interactions biotiques ; Menge et Sutherland, 1976). L'étude structurale d'une communauté est 

d'autant plus délicate qu'elle nécessite une analyse la plus détaillée possible de sa diversité ; 

chaque espèce, même moyennement abondante, peut avoir un rôle fonctionnel 

potentiellement important. L'étude comparée de plusieurs structures (évolution temporelle 

intra-communauté et/ou comparaison inter-communautés) nécessite de plus une 

standardisation des méthodes (et fréquences) d'échantillonnage et des niveaux de 

détermination. La précision de la mesure de la diversité dépend essentiellement des 

connaissances et de l'expérience de l'observateur, ainsi que du temps et des moyens 

conditionnant l'obtention des données. Il est alors rare de pouvoir détailler toute la 

composition taxonomique jusqu'à l'espèce, surtout dans les habitats complexes. Néanmoins, 

une précision adaptée à chaque groupe taxonomique et l'homogénéité des bases de données 

permettent de caractériser une communauté et, par l'évolution de sa structure taxo-trophique et 

des paramètres environnementaux, le fonctionnement écosystémique (Somerfield et Clarke, 

1995 ; Clarke et Warwick, 1998 ; Glémarec et Grall, 2000 ; Ives et al., 2000). Si la richesse 

taxonomique est un paramètre dépendant fortement de l'observateur et du protocole 

d'échantillonnage, les indices de diversité (Shannon-Weaver, Piélou), les taxons dominants et 

les groupes trophiques sont des paramètres plus synthétiques permettant (dans certaines 

limites de précision de la détermination) la comparaison avec d'autres études. 

III.3.3.1. Variabilité spatiale des structures taxo-trophiques des peuplements –   

Influence des paramètres environnementaux et interactions biotiques 

La nature sédimentaire est un facteur déterminant dans la structuration d'une 

communauté benthique, en particulier pour l'endofaune (Sanders, 1958 ; Glémarec, 1965 ; 

Gray, 1974), et plusieurs groupes fonctionnels ont été définis en association avec différents 

types de substrats (Fauchald et Jumars, 1979 ; Bonsdorff et Pearson, 1999). Les impacts de 

l'eutrophisation (se traduisant par un enrichissement en matière organique du sédiment) sur la 

composition spécifique des peuplements sont perceptibles dès les premiers stades de 

perturbation (Grall et Glémarec, 1997 ; Grall et Chauvaud, 2002). D'autre part, l'importance 
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relative de la compétition ou de la prédation sur la diversité d'une communauté benthique 

varie selon le niveau de complexité de sa structure taxo-trophique (Menge et Sutherland, 

1976). 

Le Tableau III-10 permet de caractériser l'environnement physico-chimique et 

biologique des sites ateliers en 1999-2000. Chacun des sites est localisé dans un des trois 

sous-bassins de la rade (sous leurs influences hydrologiques respectives associées). La station 

KE se distingue d'abord par sa plus faible profondeur. Les gammes de variations des 

température, salinité, MES/MOP, fréquence et amplitude des blooms sont similaires. Ceci 

s'explique par les conditions hydrodynamiques régnant en rade (homogénéisation rapide des 

masses d'eau ; cf. I.1.3). La biomasse chlorophyllienne de l'eau de fond intégrée sur l'année en 

1999 est plus importante (+37 à +52%) à KE, en raison probablement de la faible profondeur 

du site. L'hypothèse évoquée au chapitres précédents (cf. I.4.3.2) suppose également un déficit 

du matériel issu de la production primaire (chlorophylle a + phéophytine a) dans l'eau de fond 

à RO et CA. Les plus fortes densités de suspensivores (cf. Figure III-13 ; avec une forte 

contribution des crépidules) observées sur ces deux derniers sites, pourraient en être la cause, 

en raison de l'activité de filtration des individus. 

La nature sédimentaire des fonds, variable d'un site à l'autre (Tableau III-10), 

conditionne fortement la structure des peuplements observés sur chacun d'entre eux. La 

granulométrie, la densité et le contenu en matière organique du sédiment caractérisent 

l'environnement physique propre à chaque site et potentiellement favorable ou défavorable à 

l'installation de certaines espèces. 

La structure tridimensionnelle du maërl confère une particularité au substrat de KE : 

l'enchevêtrement des brins calcaires assure une forte hétérogénéité de l'habitat (au sens de 

Mac Coy et Bell, 1991). La pénétration de l'eau (oxygénation, particules alimentaires) en 

profondeur y est favorisée. Les thalles constituent un support favorable au développement de 

nombreuses algues épiphytes micro et macrobenthiques1 : le développement du 

microphytobenthos pourrait notamment expliquer en partie les fortes concentrations en 

chlorophylle a (matière fraîche) relevées dans les trois premiers centimètres du sédiment à 

KE, tandis que les interstices fournissent de nombreux microhabitats et une protection 

efficace contre les super-prédateurs (favorisant les petits prédateurs mobiles ; Witman, 1985). 

                                                 
1 diversification de la ressource trophique primaire. 
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Tableau III-10 : Synthèse des paramètres environnementaux et biologiques caractéristiques de chaque site 
atelier en 1999-2000. La matière organique de l'eau de fond correspond à l'intégration de la 
concentration en M.O.P. du 18/02 au 01/02. Les pigments de l'eau de fond correspondent à 
l'intégration de leurs concentrations du 15/02 au 03/11 (période de production primaire). 

 Paramètre RO CA KE 
Topographie Bassin hydrologique centre rade bassin sud bassin nord 

 Influence hydrologique 
dominante Iroise/rivières Rade/Aulne Rade/Elorn 

 Profondeur  moyenne (m) 25 30 6 
Hydrologie Température (°C) 9,1 à 17,6 8,7 à 18,2 9,1 à 18,1 
Eau de fond Salinité 33,5 à 35,3 33,3 à 35,2 32,2 à 35,2 

(1999) [MES] (mg.l-1) 2,0 à 13,8 2,3 à 15,0 2,7 à 14,1 
 M.O. intégrée (g.l-1) 0,514 0,494 0,556 
 Chl. a intégrée (mg.l-1) 0,504 0,454 0,690 
 Phéo. a intégrée (mg.l-1) 0,360 0,245 0,393 

Sédiment Catégorie Sable hétérogène 
envasé 

Sable envasé à 
débris coquilliers maërl sur vase 

 Grain moyen (µm) 580 155 1600 
 % pélites 12,9 ± 1,9 % 34,7 ±3,7% 31,3 ±3,4% 
 % sables 66,2 52,9 23,4 
 % graviers 20,9 12,4 45,3 
 Densité (g.PS.l-1) 854 ± 160 416 ± 76 643 ± 121 
 % M.O. 4,3 ± 1,3 % 9,5 ± 1,2 % 6,0 ± 1,1 % 
 [Chl. a] (µg.g-1) 1,5 ± 0,8 1,8 ± 1,2 5,5 ± 2,7 
 coeff. [Sédiment]/[eau fond] 2,12 1,34 5,03 
 [Phéo. a] (µg.g-1) 3,7 ± 1,6 10,4 ± 1,5 3,2 ± 1,5 
 coeff. [Sédiment]/[eau fond] 8,28 18,78 5,09 

Macrofaune Richesse taxonomique (totale) 76 à 113 (175) 67 à 95 (139) 54 à 79 (106) 
 H' (Shannon et Weaver, 1963) 3,5 à 4,9 2,5 à 3,9 3,6 à 4,7 
 J (Pielou, 1966) 54 à 76% 41 à 60% 62 à 78% 
 Densité totale (ind.m-2) 2309 à 7195 5653 à 11168 6744 à 23568 
 Taxons dominants                  1 

(Dominances en % 
C. fornicata 
(16 à 50%) 

E. modestus 
(29 à 60%) 

Alternances 
des : 

  de la densité totale)                2 P. triqueter 
(4 à 11%) 

C. fornicata 
(17 à 25%) 

Mélitidés 
(10 à 31%) 

                                                 3 L. cancellatus 
(4 à 11%) 

Cauleriella spp. 
(3 à 7%) 

Cirratulidés 
(3 à 27%) 

                                                 4 A. ephippium 
(2 à 13%)  J. maculosa 

(0 à 22%) 
                                                 5 C. chinensis 

(3 à 5%)   

 Diversités maximales             1 
des groupes trophiques 

suspensivores 
et prédateurs 

déposivores 
et prédateurs - 

                                                 2 déposivores suspensivores - 
                                                 3 micro-brouteurs (détritivores) - 
 Groupes trophiques                1 suspensivores suspensivores détritivores 
 Dominants                              2 déposivores déposivores déposivores 
                                                 3 prédateurs et 

micro-brouteurs 
prédateurs 

 

suspensivores, 
prédateurs et 

micro-brouteurs 
Crépidules Recrutement annuel moyen 

(ind.m-2 et % densité totale) 
370 à 940 
15 à 40% 

200 à 360 
9 à 15% - 

 Densité moyenne 
(ind.m-2) 

2234 ± 602 (1999) 
1374 ± 413 (2000) 

1501 ± 340 
(1999-2000) 

50 ± 22 
(1999-2000) 

 Biomasse moyenne 
(kg.PS.m-2) 

4,0 ± 1,5 (1999) 
2,5 ± 0,9 (2000) 

3,1 ± 0,6 
(1999-2000) 

< 0,2 
(1999-2000) 
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Grall (2002) observe sur les bancs de maërl en rade de Brest une forte biodiversité 

(60 à 120 espèces échantillonnées à la benne Smith-Mac Intyre) et une structure trophique 

complexe (6 groupes trophiques à fortes contributions). Sur BK (une station proche de KE), 

Grall relève de 1996 à 1997 des paramètres proches de ceux observés à KE en 1999-2000, soit 

3000 à 17000 ind.m-2, 58 à 76 taxons par date et 65 à 80% pour, respectivement, l'abondance 

totale, la richesse taxonomique et l'équitabilité (J, Piélou). L'indice de Shannon-Weaver (H') 

est supérieur à nos observations (respectivement 4,3 à 5,3 contre 3,6 à 4,7), ce qui peut être 

attribué en partie aux niveaux taxonomiques différents utilisés (polychètes déterminés au 

niveau de l'espèce). Pendant cette période, le peuplement de la station BK est dominé par les 

crustacés en automne et par les polychètes au printemps, ce qui est conforme à nos 

observations en 1999-2000. Une forte alternance inter-annuelle des espèces dominantes est 

également observée à BK avec, de 1996 à 1998 : Chaetozone setosa, Gammarella fucicola, 

Aonides oxycephala, Capitella capitata, Abludomelita gladiosa, Cirriformia tentaculata, 

Nematonereis unicornis, Maera grossimana, Janiropsis breviremis, Apseudes latreilli. Toutes 

ces espèces, à l'exception de Nematonereis unicornis, appartiennent à des familles qui sont 

parmi les taxons dominants de KE en 1999-2000. Les groupes trophiques les plus diversifiés à 

BK en 1996-1998 sont les détritivores, les déposivores (essentiellement sélectifs), puis les 

prédateurs. Les suspensivores et les micro-brouteurs présentent une diversité moindre. 

Comme à KE en 1999-2000, les groupes dominant le peuplement en densité sont les 

détritivores et les déposivores (surtout sélectifs). La structure taxo-trophique du peuplement à 

KE (1999-2000) présente donc globalement de fortes similitudes avec celle de BK (1996-

1998). Grall (2002) identifie les principaux facteurs environnementaux structurant les 

communautés de macrofaune du maërl, en comparant plusieurs bancs de la rade de Brest : ce 

sont, par ordre d'importance, l'épaisseur de maërl "libre", la profondeur, le taux de pélites et 

dans une moindre mesure, le taux de matière organique du sédiment et la MES de l'eau de 

fond. La structure physique (granulométrie tridimensionnelle) du substrat a donc un rôle plus 

important que la pollution dans la structuration des peuplements benthiques du maërl en rade 

de Brest. D'un point de vue fonctionnel, la dominance des détritivores (petits crustacés et 

polychètes) s'explique par l'abondance des algues épiphytes, et donc des débris phytogènes, 

mais aussi par l'abri que constitue les brins de maërl contre plusieurs de leurs prédateurs 

naturels. L'abondance des déposivores sélectifs sur le banc de maërl de Keraliou est liée aux 

forts taux de matières organiques et de pélites de ce sédiment (au détriment des 

suspensivores). Enfin, sur ce site, la crépidule est une espèce très accessoire dont le rôle 
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fonctionnel semble négligeable à l'échelle de la communauté et de l'habitat ; cette espèce n'a 

donc, dans les densités actuelles, aucun impact sur le peuplement ou l'habitat. 

La gamme granulométrique du substrat "sable hétérogène envasé" à RO est favorable 

à la présence de beaucoup d'espèces de l'endofaune. L'hydrodynamisme local (courants de 

marée relativement forts à proximité du vortex du centre rade) et l'envasement limité (taux de 

pélites et de matière organique) sont a priori favorables aux suspensivores sensibles à la 

charge particulaire des eaux de fond. Cependant, la caractérisation du sédiment ne tient pas 

compte des crépidules, en fortes densités sur ce site, qui peuvent former des "taches" plus ou 

moins étendues et recouvrir partiellement le sédiment. Les crépidules en chaînes et les débris 

biogènes (coquilliers, maërl mort) offrent ainsi de nombreux supports à l'épifaune mais 

peuvent cloisonner par endroits l'interface eau/sédiment. La densité totale de la macrofaune 

est inférieure à celle observée à KE, en raison probablement d'une plus faible hétérogénéité de 

l'habitat et d'une plus forte pression par les super-prédateurs. Cependant, la richesse 

taxonomique est forte (globalement et à chaque saison). Les indices de diversité (H' et J) 

présentent des valeurs inférieures ou égales à celles de KE en raison de l'abondance des 

crépidules. Cette dernière constitue la source majeure interne de déséquilibre du peuplement. 

La forte diversité taxonomique des prosobranches, bivalves et échinodermes reflète 

l'hydrodynamisme, le faible envasement et une ressource trophique abondante (production 

primaire pélagique ou benthique) tandis que les faibles diversités et abondances des crustacés 

traduisent la forte pression des super-prédateurs (Grall, 2002). Les 5 espèces dominantes 

appartiennent à l'épifaune et la structure trophique est complexe : 5 groupes présentent de 

fortes diversités, surtout les suspensivores et les prédateurs (dont les niveaux trophiques sont 

aux deux extrémités de la chaîne alimentaire). La dominance des suspensivores témoigne d'un 

peuplement dépendant d'une production primaire microphytique abondante. La sous-

dominance des déposivores témoigne de la présence d'une fraction organique non négligeable 

dans le sédiment. Le site de Roscanvel étant peu soumis à l'influence directe de rejets urbains 

ou à la proliférations de macro-algues (d'où la faible diversité et abondance des détritivores), 

la présence des crépidules en fortes densités expliquerait en grande partie l'enrichissement en 

matière organique du sédiment via la production de biodépôts. Enfin, les prédateurs, 

relativement abondants, exercent un effet direct sur la structuration de la communauté car, en 

affectant plusieurs niveaux trophiques, ils régulent (en fonction des espèces proies) 

l'utilisation de la ressource par les autres groupes trophiques (Gause, 1934 ; Trush et al., 

1994 ; Gaston et al., 1998). 
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Le substrat à CA correspond à une matrice d'accumulation de débris coquilliers 

(essentiellement de crépidules mortes) liée par une vase fine (issue principalement des 

biodépôts et donc très enrichie en matière organique) superposée à un sédiment originel sablo-

vaseux. Le taux de recouvrement par les crépidules vivantes et mortes est proche de 100% et 

peut atteindre une dizaine de centimètres d'épaisseur. Dans ces conditions, les espèces de 

l'endofaune doivent être tolérantes à l'envasement tandis que les chaînes de crépidules créent à 

l'interface eau/sédiment un support physique disponible pour l'épifaune et le suprabenthos 

(Vallet et Dauvin, 2001 ; Crooks, 2002). Les coquilles de crépidules mortes et 

l'enchevêtrement des chaînes en surface complexifient la structure physique de l'habitat (à un 

degré moindre que le maërl mais plus qu'un sable) et peuvent servir d'abris à plusieurs 

espèces. Les faibles indices de diversité et la forte densité totale de la macrofaune (supérieure 

à celle de RO et proche de celle de KE) sont dus essentiellement aux fortes abondances de 

deux espèces : Elminius modestus et Crepidula fornicata. Si la richesse taxonomique à CA est 

inférieure à celle de RO (globalement et à chaque saison, sauf en hiver), elle reste toutefois 

élevée pour un sédiment envasé. La structure taxonomique est cependant différente et moins 

complexe qu'à RO : les fortes diversités et abondances des polychètes sédentaires et des 

crustacés reflètent la structure particulière de l'habitat (sable envasé enrichi en matière 

organique et nombreuses coquilles servant de supports et d'abris). Les trois taxons dominants 

résument l'organisation du peuplement : Cauleriella spp., polychète très tolérante à 

l'enrichissement en matière organique, domine l'endofaune alors que les coquilles de 

Crepidula fornicata recouvrent le sédiment et offrent un substrat favorable à la prolifération 

de Elminius modestus, crustacé cirripède suspensivore dominant largement l'épifaune. La 

dominance des suspensivores témoigne, comme à RO, de la dépendance à la production 

primaire microphytique. La diversité de ce groupe (ainsi que celle des bivalves et 

prosobranches) est cependant plus faible qu'à RO, probablement en raison du taux de matière 

organique dans le sédiment). Les déposivores sont ensuite le groupe le plus abondant et leur 

diversité est supérieure à celle des suspensivores : l'apport et l'accumulation dans le sédiment 

de matière organique, issue de la production de biodépôts par les filtreurs, constituent une 

ressource abondante pour ce groupe. Enfin, les prédateurs sont relativement abondants et 

présentent la diversité la plus forte. Essentiellement représentés par des polychètes errantes et 

des prosobranches, ils assurent une régulation à tous les niveaux du peuplement. L'abondance 

des consommateurs primaires, abrités des super-prédateurs dans les mattes de crépidules 

(suspensivores) et le sédiment (déposivores), pourrait expliquer la présence importante de ces 

petits prédateurs. 
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III.3.3.2.  Dynamique des structures taxo-trophiques des peuplements 

La fréquence et l'intensité des perturbations naturelles et anthropiques (hydroclimat, 

modification de l'habitat, etc.) et les interactions biotiques sont les forces structurantes 

principales de l'évolution des communautés benthiques (Thorson, 1966 ; Menge et 

Sutherland, 1976 ; Gray et Christie, 1983 ; Grall et Glémarec, 1997 ; Grall et Chauvaud, 

2002). Ainsi, alors que les peuplements des trois sites ateliers sont distincts et caractéristiques 

de chaque habitat, leur composition n'est figée pour aucun d'entre-eux : les structures taxo-

trophiques évoluent de 1999 à 2000. 

La macrofaune du banc de maërl de Keraliou (KE) connaît de fortes variations 

saisonnières d'abondance et la structure taxo-trophique évolue rapidement à l'échelle de 

quelques mois. L'hiver et l'été sont caractérisés par des structures très différentes ; le 

printemps et l'automne présentent respectivement, les minima et les maxima d'abondance 

totale et de diversité taxonomique. Plusieurs facteurs environnementaux varient fortement à 

l'échelle saisonnière et agissent probablement en synergie. L'augmentation rapide au 

printemps et la baisse rapide à l'automne de la température de l'eau de fond induisent une 

saisonnalité marquée. La production primaire phytoplanctonique est forte au printemps-été 

mais la concentration en chlorophylle a du sédiment est maximale en hiver (production 

primaire microphytobenthique?). Les teneurs en MES de l'eau de fond sont fortes en hiver 

(avec un ratio MOP/MES minimal) alors que les macroalgues épiphytes sont abondantes en 

été. Grall (2002) a établi une corrélation à BK entre la biomasse des détritivores et celle des 

macroalgues épiphytes (avec un mois de décalage). La dominance de ce groupe trophique 

(principalement représenté par des petits crustacés et quelques polychètes) en été-automne 

traduit une structure fonctionnelle du peuplement orientée vers l'exploitation de cette 

ressource abondante (et non limitante, la production macrophytique sur ce site étant largement 

supérieure à sa consommation par la macrofaune et les oursins de la mégafaune ; Grall, 2002 ; 

Guillou et al., 2002). Les déposivores (principalement représentés par des polychètes 

sédentaires) sont abondants toute l'année et dominent le peuplement en hiver et au printemps. 

La structure fonctionnelle mais aussi taxonomique (espèces dominantes) à cette période est 

donc différente et s'oriente vers l'exploitation de la matière organique sédimentée. La 

biomasse des déposivores sélectifs est corrélée avec les teneurs en pélites et en matières 

organiques du sédiment (Grall, 2002). Cette forte saisonnalité (observée aussi par Grall à BK) 

est liée à la faible profondeur du site, permettant la prolifération estivale de macroalgues 

bénéficiant d'eaux riches en sels nutritifs (particulièrement dans le bassin nord soumis aux 

rejets urbains). L'eutrophisation de ce site se traduit par l'abondance de plusieurs espèces 
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tolérantes (comme Gammarella fucicola, Abludomelita gladiosa ou les syllidés) ou 

opportunistes (cirratulidés, certains spionidés), dont la sensibilité au gradient d'enrichissement 

en matière organique a été définie par Grall et Glémarec (1997) en rade de Brest. La présence 

significative de ces espèces reflète donc un déséquilibre, mais de nombreuses espèces 

sensibles (comme Janira maculosa, Aora gracilis, Pisidia longicornis ou Athanas nitescens) 

sont encore abondantes en 1999-2000, relativisant l'impact de l'eutrophisation sur ce site. 

D'autre part, la variabilité inter-annuelle est plus marquée au niveau de l'évolution de la 

structure taxonomique que de celle de la structure trophique (Figure III-12 et Figure III-14). 

La raréfaction de plusieurs espèces (plusieurs gastéropodes prosobranches, amphipodes, 

némertes, Tectura virginea, Anomia ephippium) s'oppose à l'augmentation de l'abondance de 

Pisidia longicornis entre début 1999 et fin 2000. La période d'étude est cependant trop courte 

pour conclure à l'existence d'une évolution à moyen terme du peuplement. 

La macrofaune des sables hétérogènes envasés à RO présente des variations 

saisonnières de densités et de diversité moins marquée qu'à KE. La structure taxo-trophique 

du peuplement évolue cependant. La plus faible saisonnalité peut être liée à la profondeur de 

ce site, limitant fortement la production macrophytique et "tamponnant" les variations de 

l'hydroclimat (température, salinité et influence des rivières). Les abondances plus faibles 

(pour la plupart des groupes taxonomiques) au printemps 1999 peuvent s'expliquer par le fait 

que cette période précède la plupart des recrutements de nouveaux individus (juvéniles) dans 

la macrofaune. L'année 2000 (particulièrement l'été-automne ; Figure III-12 et Figure III-14) 

se distingue de 1999 par une baisse d'abondance et de diversité des suspensivores (certains 

polychètes sédentaires, bivalves et prosobranches, dont la crépidule). Les déposivores et les 

prédateurs prennent alors en 2000 une place plus importante dans la structure trophique du 

peuplement bien que leurs densités et diversités aient peu évolué. L'augmentation globale du 

taux de pélite (significative) et de matière organique (non significative) dans le sédiment entre 

1999 et 2000 pourrait expliquer en partie le relatif déclin des suspensivores en général, et 

l'augmentation de l'abondance d'espèces tolérantes et opportunistes (Eunice spp., Notomastus 

latericeus, Cauleriella spp.). Ces trois polychètes (avec Chaetozone setosa) sont d'ailleurs les 

espèces dominantes de l'endofaune des vases très enrichies en matières organiques à CA. La 

présence significative de ces espèces reflète donc un déséquilibre, mais tous les taxons 

dominants à RO (sauf la crépidule qui est tolérante) et de nombreuses espèces accessoires 

toujours présentes en 2000 (comme Amaeana trilobata, Pista spp., Terebellides stroemi, 

Maera othonis), sont des espèces sensibles (groupe I ; cf. Grall et Glémarec, 1997), ce qui 

relativise l'impact de l'eutrophisation sur ce site. Les causes possibles de la baisse significative 
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des densités de crépidules de 1999 à 2000 ont été évoquées au chapitre 2 : dynamique de 

population "instable" de l'espèce sur ce site (baisse des recrutements depuis 1998 ; 

cf. II.3.2.2.2) ; forte prédation par Asterias rubens, étoile de mer de la mégafaune qui a 

proliféré en 1999 (observations personnelles) ; impact de la pêche intensive à la drague en 

hiver dans cette zone. Aucun prédateur potentiel (gastéropodes perceurs, étoiles) de la 

macrofaune n'est présent en fortes densités à RO en 1999-2000. La crépidule est une espèce 

tolérante (groupe III ; cf. Grall et Glémarec, 1997) à l'enrichissement en matières organiques, 

mais son seuil de densité maximale, pour lequel la compétition intra-spécifique (trophique et 

spatiale) n'est pas limitante, a pu baisser en réponse aux modifications de l'environnement. 

Cette hypothèse (qui n'exclut pas l'impact éventuel des autres) nécessiterait d'étudier les 

relations de densité-dépendance de la crépidule sur ce site en fonction du degré 

d'eutrophisation pour être validée. 

La macrofaune des sables envasés à débris coquilliers de CA connaît de faibles 

variations saisonnières de densités et de biodiversité, par rapport à KE, mais la structure 

taxotrophique du peuplement évolue. Les variations saisonnières de l'hydroclimat 

(température, salinité, MES, production primaire) ont une influence directe, comme à RO, 

moins marquée qu'à KE. Cette faible saisonnalité peut être liée également à la profondeur de 

ce site, limitant fortement la production macrophytique. Les minimum (automne 1999) et 

maximum (hiver 1999-2000) d'abondance totale sont dus essentiellement aux variations 

d'abondance de Elminius modestus, espèce dominant largement le peuplement. Les maxima 

d'abondance de cette espèce en hiver et à l'été 2000 se répercutent sur les structures trophiques 

à ces saisons, avec une abondance plus forte des suspensivores (Figure III-14). Par contre, 

l'abondance des autres groupes trophiques dominants ne connaît pas de fortes variations 

pendant tout le suivi. La présence de détritivores, en quantités non négligeables en été-

automne à CA, paraît surprenante car la production de macro-algues y est très limitée (cf. 

profondeur et turbidité). Un apport de débris phytogènes à cette période, en provenance des 

bancs de maërl moins profonds entourant ce site (Rozegat, Bindy, Poulmic), pourrait 

expliquer ce résultat. D'une manière générale, pour tous les groupes trophiques, la richesse 

taxonomique est plus faible au printemps 1999 et à l'été 2000. Cette tendance se retrouve en 

terme de dynamique de la structure taxonomique (Figure III-12). Les abondances plus faibles 

au printemps 1999 (pour la plupart des groupes taxonomiques, exception faite de E. modestus 

et C. fornicata dont les densités d'adultes sont très fortes) peuvent s'expliquer par le fait que 

cette période s'inscrit après les mortalités hivernales et avant la plupart des recrutements 

estivaux de nouveaux individus (juvéniles) dans la macrofaune. Ainsi, de l'été à l'hiver 1999, 
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plusieurs petits crustacés (amphipodes et isopodes) et gastéropodes prosobranches prédateurs 

(en hiver) voient leurs densités augmenter. A l'été 2000, plusieurs espèces (Chaetozone 

setosa, Paraonis spp., Lumbrineris spp., Apseudes talpa, Hinia incrassata, Amphipholis 

squamata) se sont raréfiées par rapport à 1999. Les augmentations ou diminutions 

d'abondance des taxons ne semblent pas liées à leur groupe écologique de polluo-sensibilité 

(des espèces sensibles, tolérantes et opportunistes connaissent des variations d'abondance 

conjointes à chaque période). Ce résultat est logique si l'on considère qu'aucune évolution 

significative des teneurs en pélites, matière organique ou pigments du sédiment n'a été mise 

en évidence sur ce site pendant la durée du suivi. Les abondances et la diversité taxonomique 

plus faibles à l'été 2000 pourraient s'expliquer (exclusivement ou conjointement) par : 

1) des températures de l'eau plus froides, une salinité plus faible (débits de l'Aulne un 

peu plus forts, dus aux précipitations) et des blooms de moindres amplitudes au printemps 

2000 par rapport au printemps 1999 (cf. chapitre 1). Ces facteurs ont pu entraîner un 

recrutement plus faible et/ou plus tardif pour la plupart des espèces de la macrofaune (comme 

cela a été observé notamment pour la crépidule ; cf. II.3.2.2.2). 

2) la prolifération de Elminius modestus lors de l'hiver 1999 qui a pu accroître la 

compétition spatiale (en défaveur des autres espèces de l'épifaune) sur le substrat "coquilles 

de crépidules" (dont les densités n'ont pas significativement augmenté depuis 1999). 

Enfin, les structures de taille des crépidules à CA (cf. II.4.2.3) laissent supposer une 

mortalité plus précoce par rapport à celles de RO ou des individus plus jeunes. Or, les 

prédateurs potentiels sont rares dans la macrofaune de CA et l'hydroclimat (température, 

salinité, MES, production primaire pélagique) est relativement proche de celui de RO. La 

principale différence entre ces deux sites concerne le taux d'envasement du sédiment, 3 fois 

plus important à CA, qui pourrait limiter la survie pour les individus les plus proches du 

sédiment sensus stricto. D'autre part, le recouvrement important des coquilles de crépidules 

par E. modestus peut avoir perturbé la structuration des chaînes et avoir un impact sur la 

survie des individus. En particulier, ce facteur pourrait expliquer le recrutement globalement 

plus faible des juvéniles et le sex-ratio moins favorable aux mâles à CA par rapport à RO. 
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III.4.  PLACE DE LA CREPIDULE DANS L'ECOSYSTEME RADE DE BREST ET 

INTERACTIONS BIOTIQUES AVEC LES AUTRES ESPECES DE LA 

MEGAFAUNE BENTHIQUE 

III.4.1. Matériel et méthode 

III.4.1.1. Echantillonnage 

Le protocole d'échantillonnage de la mégafaune benthique (taille supérieure à 

10 mm) utilisé en 2000 a été détaillé au chapitre 2 (cf. II.2.1.1 et Figure III-2). La compilation 

et la standardisation des données obtenues en rade selon la même méthode de mars 1995 à 

mai 1997 (Guérin, 1997b ; Chauvaud, 1998 ; Grall, 2002) permettent la comparaison avec un 

état antérieur, malgré un échantillonnage spatialement moins régulier et plus étendu dans le 

temps (Figure II-5). Les stations communes échantillonnées en 1995 et 2000 sont définies 

comme celles appartenant à une même entité sédimentaire et distante de moins de 360 mètres. 

III.4.1.2. Acquisition des données biologiques 

Après rinçage pendant 24 heures à l'eau du robinet, sur un tamis de 5 mm, tous les 

individus de la mégafaune (> 1 cm) récoltés pour chaque échantillon sont identifiés au plus 

bas niveau taxonomique possible et comptés. L'ensemble des individus de chaque taxon est 

séché pendant 24 à 48 heures à l'étuve (60°C) et pesé (précision du gramme au centième de 

gramme, selon le poids considéré). La richesse taxonomique (S) par point correspond au 

nombre total de taxons observés dans l'échantillon. Les densités et biomasses de chaque taxon 

sont calculées en rapportant les abondances et poids secs à la surface collectée. La 

classification taxonomique utilisée pour la détermination correspond à celle donnée dans le 

Species directory of the marine fauna of the British isles and surrounding seas (Howson et 

Picton, 1999). Les groupes trophiques sont définis selon la classification de Grall (2002 ; 

d'après Hily et Bouteille, 1999 ; Tableau III-2). 

Les coquilles des bivalves et des gastéropodes ont été mesurées en longueur droite au 

pied à coulisse (précision ± 1 mm) du sommet au bord opposé (sens de croissance). Celles de 

Pecten maximus et Venus verrucosa ont été mesurées en plus dans le sens de la largeur 

maximale (critère de taille exploitable). La classe d'âge de Pecten maximus est déterminée par 

le nombre de stries hivernales ; la présence d'une strie marquée et une coloration particulière 

près du sommet permet de savoir si l'individu est issu d'un semis de juvéniles réalisé par le 

Comité Local des Pêches (CLPM) du Tinduff. 
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III.4.1.3. Définition des entités sédimentaires 

L'observation des types sédimentaires en chacun des points échantillonnés en 2000 

présentait des différences notables avec les cartographies établies par Fichaut (1984) et Hily 

(1989). Ce résultat est dû en partie à l'évolution de l'aire de répartition et des densités de 

crépidules (et l'envasement induit) et à la généralisation de la strate sédimentaire "maërl" au 

maërl peu épais sur sables ou sur vases (Grall, 2002). En l'absence de données 

granulométriques récentes, la nature du substrat pour chacun des points échantillonnés en 

2000 a donc été attribuée en tenant compte de la carte sédimentaire synthétique (Guérin, 

1997b ; d'après Fichaut, 1984 et Hily, 1989) corrigée par l'observation du sédiment à la vidéo 

et dans le refus de la drague. Les entités sédimentaires retenues sont (Figure III-15): 

• CG : cailloutis et graviers du centre rade. 

• GS : sédiment grossier (sables et graviers) et cailloutis. 

• GV : sédiment grossier (sables et graviers) envasé et cailloutis. 

• SA : sables au sens large (grossiers, moyens, fins, hétérogènes ou envasés) 

• MA : maërl au sens large (en banc, sur sable ou sur vase) 

• VA : sédiments envasés (sables, maërl, graviers, vases ) 

• CR : biomasse de crépidules supérieure ou égale à 2500 g PS.m-2. 

 
Figure III-15 : Mégafaune, 2000 : Nature du fond (entités sédimentaires) des stations échantillonnées. 
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III.4.1.4. Indices et traitements statistiques. 

L'indice de diversité H' (Shannon et Weaver, 1963) et l'indice d'équitabilité J (Pielou, 

1966) ont été calculés sur les densités (cf. III.2.1.3). Le modèle DIMO est la représentation 

des indices de diversité dans un plan : la richesse spécifique (log2 en abscisse), H’ (en 

ordonnée) et l’équitabilité (tangeante de l’angle α de la droite passant par l’origine et le point 

échantillon et de l’axe des abscisses) et permet de comparer globalement ces paramètres pour 

plusieurs échantillons (Qinghong, 1995). 

Le test de Kruskal-Wallis permet de tester l'homogénéité de plusieurs séries de 

valeurs (abrégé KW avec un seuil d'acceptation fixé à 5%). Le test de Kolmogorov-Smirnov 

(abrégé KS, au seuil de 5%) est utilisé pour comparer les moyennes (densités, biomasses, 

indices) entre les entités sédimentaires. 

La corrélation entre les densités de deux espèces sur l'ensemble de la rade est 

calculée sur les points où les deux espèces sont présentes et est décrite par un coefficient de 

corrélation de rang de Spearman (rs, p) (abrégé Sp, au seuil de 5%). 

La dominance (D) d'une espèce i dans un peuplement est le rapport de l'abondance de 

cette espèce (ni) sur l'abondance totale (N) des individus du peuplement : Di = ni / N. Cet 

indice permet de relativiser la densité absolue d'une espèce et de comparer la place de cette 

espèce entre plusieurs dates ou habitats. 

Le coefficient de présence (P) d'une espèce i dans une entité (E, habitat) EJ 

correspond au rapport de la fréquence de cette espèce sur la somme de ses fréquences dans 

chaque entité : Pi(E) = [NSi(EJ)/NS(EJ)] / ∑ [NSi(E)/NS(E)], avec NSi(EJ) le nombre de 

stations de l'entité J où cette espèce est présente. Ce coefficient permet (sous réserve d'un 

nombre suffisant de points dans chaque entité) de pallier à une hétérogénéité du nombre de 

stations entre les différentes entités comparées. 

Le coefficient de dominance-présence (DxP) est le paramètre le plus approprié pour 

caractériser les espèces dominantes des habitats (Glémarec, 1963). Il a été souvent utilisé dans 

la littérature pour caractériser les espèces leader de différents écosystèmes côtiers (Le Bris, 

1988 ; Thouzeau, 1989 ; Afli, 1999 ; Grall, 2002 ; Raffin, 2003 ; Le Loc'h, 2004). Dans cette 

partie, la dominance (D) et le coefficient DxP ont été calculés à la fois en densité et en 

biomasse de la mégafaune pour caractériser les espèces leader des entités sédimentaires de la 

rade de Brest. 
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III.4.2. Résultats 

III.4.2.1. Variabilité spatiale et évolution de la diversité taxonomique 

Un total de 331252 individus (dont 268160 crépidules) représentés par 172 taxons a 

été identifié sur les 187 points échantillonnés avec l'AQUAREVE en 2000. Les niveaux 

taxonomiques des données de 1995 et 2000 ont été standardisés pour permettre la 

comparaison. Les 172 taxons observés en 2000 ont ainsi été réduits à 150 taxons pour 139 

retenus en 1995 (dont 114 en commun pour ces deux années, 25 non retrouvés en 2000 et 36 

nouveaux). 

La richesse taxonomique de la mégafaune varie de 4 (point le plus amont de l'Aulne) 

à 54 (à l'ouest du banc du Corbeau). Les sédiments meubles autour du centre rade (sous 

l'isobathe des 20 m) regroupent les plus fortes valeurs observées (Figure III-16). L'est du 

bassin sud (banquettes et chenaux) et du bassin nord (chenal de l'Elorn, est du banc de 

Keraliou) présente des valeurs globalement plus faibles. Les sites à fortes densités de 

crépidules peuvent présenter une richesse taxonomique importante (e.g. 51 pour une station 

présentant une densité de 3277 crépidules.m-2). 
 

 
Figure III-16 : Richesse taxonomique de la mégafaune de la rade de Brest échantillonnée avec l'AQUAREVE 

en 2000. 
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Figure III-17 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de 

l'équitabilité (des densités ; J ; Pielou, 1966). Le taxon dominant des stations dont le faible indice 
(≤ 40%) n'est pas dû à la dominance de la crépidule est indiqué en légende. 
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L'équitabilité en 1995 et en 2000 est globalement forte (respectivement 77 et 62% 

des points présentent une équitabilité supérieure à 50%) sur l'ensemble de la rade, à 

l'exception de certaines zones (Figure III-17) : les sites présentant de faibles valeurs (3 à 40%) 

sont essentiellement ceux présentant de fortes densités de crépidules (anse de Roscanvel, 

chenaux des rivières et du bassin sud). Seules les ophiures (Ophiothrix fragilis et 

Ophiocomina nigra) dans le centre rade, Balanus perforatus près du goulet et deux espèces de 

bivalves en 1995 (Abra alba et Tapes spp. ; recrutements locaux exceptionnels?) présentent 

des densités dont l'impact sur l'équitabilité est presque aussi fort. 

La richesse taxonomique ne semble pas présenter d'évolution nette le long d'un 

gradient croissant de densité de crépidules en 1995 et 2000 (Figure III-18). En revanche, 

l'équitabilité diminue régulièrement et fortement le long de ce gradient. Cette baisse est 

perceptible à partir de densités de crépidules relativement faibles (15 à 63 ind.m-2) et 

l'équitabilité est inférieure à 20% à partir de 1000 ind.m-2. 
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Figure III-18 : Mégafaune : Relations entre la densité de crépidules (log2 (d+1)) et la richesse taxonomique (a) 

ou l'équitabilité (b) en 1995 et 2000. 
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Les entités sédimentaires CG, GS et GV présentent une richesse taxonomique (totale 

et maximale) globalement plus faible que celle des autres entités (Tableau III-11). Cependant, 

ce résultat peut être lié à un effort d'échantillonnage moins important sur CG, GS et GV. 

Seules les entités CG et SA présentent des richesses taxonomiques moyennes 

significativement différentes (CG < SA ; KW, KS). L'indice de diversité H' de l'entité CR est 

significativement inférieur à ceux de toutes les autres, alors que l'entité MA possède un indice 

significativement supérieur à ceux du groupe CG-SA-VA (KW, KS). Les équitabilités des 

entités CR et MA sont significativement et respectivement inférieure et supérieure à celles des 

autres entités sédimentaires (KW, KS). 
 

Tableau III-11 : Mégafaune, 2000 : Richesse taxonomique et indices de diversité par entité sédimentaire. 
Entité sédimentaire CG GS GV SA MA VA CR Rade 
Profondeur (carte marine) 20 à 50 5 à 30 5 à 20 0 à 30 0 à 20 0 à 30 5 à 30 0 à 50 
Echantillons (réplicats) 9 9 5 30 71 37 26 152 

Surface totale (m²) 61 45 23 177 342 178 107 768 
Surface moyenne (m²) 6,7±2,3 5,0±1,6 4,5±1,1 5,9±2,4 4,8±1,8 4,8±1,6 4,1±1,8 5,1±2,0 

Richesse taxon. totale (S)  65 80 65 129 128 125 114 172 
S moyenne 

(minimale – maximale) 
25,3±8,2 
10 - 35 

26,6±4,7
19 - 34 

25,4±3,4
21 - 29 

34,5±7,4
21 - 47 

25,6±8,1
8 - 45 

29,0±11,5 
4 - 54 

30,5±12,3 
9 - 51 

27,3±9,5 
4 - 54 

Shannon-Weaver : H' 
(minimal – maximal) 

2,3±1,4 
0,3 – 4,2 

2,8±0,8 
1,7 – 3,9

2,7±0,8 
1,9 – 3,8

2,4±1,4 
0,3 – 4,3

3,1±0,8 
0,3 – 4,5

2,6±1,3 
0,6 – 4,3 

0,5±0,3 
0,1 – 1,0 

- 

Equitabilité : J (%) 
(minimale – maximale) 

50±30 
8 - 84 

58±17 
34 - 83 

58±18 
39 - 80 

47±27 
7 - 83 

67±16 
6 - 89 

56±27 
12 - 95 

10±5 
3 - 19 

- 

Densité moy. (ind.m-2)         
de crépidules 

(minimale – maximale) 
21±56 
0 - 170 

4,5±6,4 
0 – 17,8 

1,6±1,1 
0,4 – 2,9

259±425
0 - 1462 

46±164 
0 - 1211 

221±352 
0 - 1314 

1778±833 
538 - 4547 

76±73 
12 - 193 

 

La richesse taxonomique ne présente pas d'évolution nette le long d'un gradient 

croissant de densité de crépidules pour toute les entités sédimentaires considérées en 2000 

(Figure III-19 et Figure III-20). Les indices de diversité (H' et J) baissent globalement le long 

du gradient de densité de crépidules, quelle que soit l'entité considérée (à l'exception de CG, 

GS et GV pour lesquelles les densités de crépidules sont faibles) ; à partir de 

200 crépidules.m-2, l'indice H' est inférieur à 2 et l'équitabilité inférieure à 35%. L'entité CR 

ne présente pas d'indice H' ni d'équitabilité respectivement supérieurs à 1 et 20%. 
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Figure III-19 : Relations entre la densité de crépidules (échelle logarithmique) et la richesse taxonomique (a) ou 

le modèle DIMO (b) au sein des entités sédimentaires CG, GS et GV. Le point orange 
correspond à une densité de crépidules supérieure à 100 ind.m-2 
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Figure III-20 : Mégafaune, 2000 : Relations entre la densité de crépidules (échelle logarithmique) et la richesse 

taxonomique (a) ou le modèle DIMO (b) au sein des entités sédimentaires SA, MA, VA et CR. 
Les points oranges et rouges correspondent à des densités de crépidules respectivement 
supérieures à 100 et 1000 ind.m-2. 
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III.4.2.2. Variabilité spatiale et évolution des densités et biomasses de la mégafaune 

benthique 

Sur l'ensemble de la rade, la crépidule domine largement la mégafaune benthique par 

sa densité et sa biomasse (respectivement et en moyenne, 53 et 92% ; Tableau III-12). Les 

entités sédimentaires CG, GS et GV présentent les plus faibles densités et biomasses de 

crépidules (significativement équivalentes en moyenne ; KW, KS). L'entité maërl présente 

ensuite une densité et une biomasse moyennes significativement inférieures à celles du groupe 

VA-SA (KW, KS ; seule l'entité SA est significativement différente de MA pour la biomasse). 

L'entité CR, par définition, présente des densités et biomasses significativement supérieures 

aux autres entités (KW, KS). Les densités et biomasses de la mégafaune, hors crépidule, sont 

très variables mais ne présentent pas de différences significatives entre les entités 

sédimentaires (KW). L'endofaune, dont ont été exclus les bivalves à fortes biomasses 

individuelles (Laevicardium crassum, Glycymeris glycymeris, Venus verrucosa et Pecten 

maximus ; cf. III.4.2.5 pour ces deux dernières espèces), présente des densités et biomasses 

significativement plus faibles dans l'entité CG par rapport au groupe VA-MA-SA (KW, KS). 

Ce résultat pourrait être lié à une moins bonne pénétration de la drague dans un sédiment 

couvert de blocs et de cailloutis. Les densités de l'endofaune dans l'entité CR sont 

significativement inférieures à celles de l'entité SA, mais pas les biomasses (KW, KS). 

 

Tableau III-12 : Mégafaune, 2000 : Densités et biomasses moyennes de la mégafaune par entité sédimentaire. 
Entité sédimentaire CG GS GV SA MA VA CR Rade 
Densité moy. (ind.m-2)         
Mégafaune hors crépidule

(minimale – maximale) 
76±73 

12 - 193 
71±46 

14 - 148
107±127
29 - 328 

67±53 
10 - 238 

65±58 
7 - 334 

66±45 
2 - 189 

111±74 
28 - 308 

68±59 
2 - 334 

Endofaune 
(minimale – maximale) 

1,5±2,0 
0,1 – 7,9 

3,8±4,7 
0,2 – 18 

4,8±7,6 
0,2 - 18 

5,8±5,0 
0,6 - 19 

7,1±9,1 
0 - 54 

5,5±4,6 
0 - 16 

4,1±4,9 
0 - 19 

5,6±6,8 
0 - 54 

Crépidules 
(minimale – maximale) 

21±56 
0 - 170 

4,5±6,4 
0 – 17,8 

1,6±1,1 
0,4 – 2,9

259±425
0 - 1462 

46±164 
0 - 1211 

221±352 
0 - 1314 

1778±833 
538 - 4547 

76±73 
12 - 193 

Biomasse moy. (gPS.m-2)         
Mégafaune hors crépidule

(minimale – maximale) 
75±68 

7,7 - 212 
65±63 

21 - 225
67±62 

22 - 157 
78±72 

9,6 - 335
70±43 

10 - 177 
58±30 

0,5 - 140 
85±61 

15 - 312 
65±49 

0,5 - 312 
Endofaune 

(minimale – maximale) 
1,0±1,2 
0,0 – 4,5 

2,5±3,5 
0,1 – 14 

3,5±5,8 
0,1 – 14 

5,2±7,0 
0,1 – 36 

8,8±17,5
0 – 89 

4,1±4,3 
0 – 20 

2,7±2,9 
0 – 9,3 

5,6±11,6 
0 – 89 

Crépidules 
(minimale – maximale) 

56±161 
0 - 486 

6,9±9,3 
0 - 26 

3,8±4,0 
1,8 – 11 

615±816
0 - 2485 

116±300
0 - 2098 

488±747 
0 - 2231 

4295±1376 
2912 - 7452

716±1436
0 - 7452 
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La répartition et l'évolution à 5 ans des densités et biomasses de crépidules (Figure 

II-7 et Figure II-8) ont été étudiées au chapitre 2. La répartition de la biomasse totale des 

autres espèces de la mégafaune benthique (Figure III-21) montre en 1995 et en 2000 une 

hétérogénéité spatiale importante, à toutes les échelles. Les stations dont la biomasse a 

augmenté en 2000, par rapport à 1995, sont plus nombreuses que celles dans lesquelles elle a 

diminué, à l'échelle de la rade. Cependant, la mégafaune regroupe de nombreuses espèces 

dont l'aire de répartition et l'évolution sont différentes. L'évolution de la structure taxo-

trophique de la mégafaune doit être prise en compte pour affiner cette analyse. 

 

Sur l'ensemble de la rade et au sein de chaque entité sédimentaire, la densité et la 

biomasse de la mégafaune benthique (hors crépidule) ne présentent pas d'évolution nette le 

long d'un gradient croissant de densité de crépidules en 2000 (Figure III-22 et Figure III-23). 

Une légère augmentation des densités et biomasses pour des densités de crépidules 

supérieures à 250 ind.m-2 est cependant perceptible sur l'ensemble de la rade (Sp significatifs : 

rs=0,237 ; p<0,001 pour les densités et rs=0,265 ; p<0,001 pour les biomasses). Aucune 

évolution n'est mise en évidence pour l'endofaune le long de ce gradient (Sp non significatif 

sur l'ensemble de la rade), bien que les densités et biomasses semblent globalement plus 

faibles pour des densités de crépidules comprises entre 70 et 250 ind.m-2 et équivalentes aux 

sites sans crépidules au-delà. Les pics de densités et biomasses d’endofaune observé à MA 

pour des densités de crépidules comprises entre 10 et 70 ind.m-2 est lié principalement à une 

forte abondance de tapetinés, notamment Venerupis senegalensis (= Tapes pullastra). 
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Figure III-21 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de la 

biomasse totale (hors crépidules). 
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Figure III-22 : Mégafaune, 2000 : Relations entre la densité de crépidules (échelle logarithmique) et les 

densités-biomasses de la mégafaune totale (a) ou de l'endofaune (b) sur l'ensemble de la rade et 
au sein des entités sédimentaires CG, GS et GV. 
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Figure III-23 : Mégafaune, 2000 : Relations entre la densité de crépidules (échelle logarithmique) et les 

densités-biomasses de la mégafaune totale (a) ou de l'endofaune (b) au sein des entités 
sédimentaires SA, MA, VA et CR. 
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III.4.2.3. Structures trophiques 

Les suspensivores, puis les prédateurs, présentent les richesses taxonomiques les plus 

fortes sur l'ensemble de la rade et au sein de chaque strate sédimentaire (Tableau III-13). Les 

autres groupes trophiques ne sont représentés que par quelques taxons et ne contribuent à eux 

tous qu'à 20% de la richesse taxonomique totale de la mégafaune de la rade. 

Les suspensivores dominent largement les densités et les biomasses de la mégafaune 

benthique à l’échelle de la rade et des entités sédimentaires (Figure III-24 et Figure III-25), 

grâce notamment à la forte contribution de la crépidule (à l’exception du centre rade ; Tableau 

III-14). Les prédateurs présentent ensuite les densités et les biomasses les plus fortes (sauf au 

sein des entités CG et MA). La structure trophique moyenne diffère ensuite selon l'entité 

sédimentaire considérée. Les structures trophiques des peuplements de mégafaune au sein des 

entités CG et GS sont complétées par des herbivores (Echinus esculentus et Psammechinus 

miliaris) et des nécrophages (paguridés, Buccinum undatum et Hinia spp.). L'entité GV se 

distingue des précédentes par une proportion de micro-brouteurs non-négligeable (surtout 

représentés par Gibbula magus). Les entités SA et CR présentent des structures globalement 

proches, avec de fortes proportions (en densités et biomasses) de nécrophages 

(essentiellement Hinia reticulata). L'entité MA se distingue par de fortes densités et 

biomasses de microbrouteurs (dominés par Gibbula magus) en proportion supérieure à celle 

des nécrophages (Hinia reticulata). L'entité VA présente une structure intermédiaire entre 

MA et SA-CR, avec des proportions équilibrées de prédateurs, micro-brouteurs et 

nécrophages (avec des taxons dominants similaires à ceux de MA-SA-CR pour chacun de ces 

groupes). 
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Tableau III-13 : Mégafaune, 2000 : Richesse taxonomique totale des groupes taxonomiques sur l'ensemble de la 
rade et au sein de chaque entité sédimentaire. 

Strate CG GS GV SA MA VA CR Rade 
Prédateurs 25 24 21 43 50 45 38 67 

Nécrophages 4 3 2 4 4 4 4 4 
Herbivores 2 2 2 5 5 5 6 6 
Détritivores 0 1 1 1 3 2 2 3 

Suspensivores 29 42 31 62 53 54 50 70 
Déposivores sélectifs 0 1 2 4 3 5 5 8 

Déposivores non-sélectifs 0 2 0 4 2 3 2 5 
Micro-brouteurs 5 5 6 6 8 7 7 9 

Total 65 80 65 129 128 125 114 172 
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Figure III-24 : Mégafaune, 2000 : Proportions en densités et en biomasses moyennes (avec crépidules) des 

groupes trophiques au sein de chaque entité sédimentaire. 
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Figure III-25 : Mégafaune, 2000 : Densités et biomasses moyennes (hors crépidules) des groupes trophiques au 

sein de chaque entité sédimentaire. Les valeurs absolues pour les suspensivores ont été divisées 
par 10 pour les besoins de la représentation graphique. 
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Tableau III-14 : Mégafaune, 2000 : Contributions (D, en %) au sein de chaque entité sédimentaire et sur 
l’ensemble de la rade des densités et biomasses moyennes de crépidules aux densités et 
biomasses moyennes des suspensivores. 

Dominance des crépidules CG GS GV SA MA VA CR Rade 
Densité (%) 23,23 6,92 1,65 85,31 55,16 83,30 95,32 85,73 
Biomasse (%) 45,77 11,46 6,45 93,14 72,77 92,80 98,62 91,80 

 

La répartition en rade des biomasses des groupes trophiques principaux de la 

mégafaune benthique en 2000, et leur évolution depuis 1995, sont illustrées par les Figure 

III-26, Figure III-27, Figure III-28 et Figure III-29. 

Les suspensivores (hors crépidules) sont bien représentés sur l'ensemble de la rade. 

Certaines zones présentent cependant des biomasses localement plus importantes. Le point en 

amont du chenal de l'Elorn présente une forte abondance de Venerupis senegalensis. Les 

points à fortes biomasses au sud du banc du Poulmic sont dus à Ostrea edulis, Chlamys varia 

et Modiolus barbatus et ceux de l'Aulne à ces deux dernières espèces. Ceux du banc du 

Capelan et de Rozegat sont essentiellement dominés par Venus verrucosa. Le sud de la pointe 

de l'Armorique présente de fortes biomasses de Glycymeris glycymeris, Pecten maximus et, 

dans une moindre mesure, de Venus verrucosa, tandis que l'ouest du banc du Corbeau est 

dominé par Ophiothrix fragilis, Aequipecten opercularis et Pecten maximus. L'anse de 

Roscanvel présente des biomasses de Pecten maximus et Aequipecten opercularis 

importantes. Les stations dont la biomasse de suspensivores a augmenté en 2000, par rapport 

à 1995, sont plus nombreuses que celles pour lesquelles elle a diminué, tant dans le bassin 

nord que dans le bassin sud. 

Les prédateurs sont également bien représentés en rade, avec cependant des 

biomasses moins importantes que celles des suspensivores et plusieurs zones de moindre 

abondance. Parmi les espèces responsables des fortes biomasses, Anemonia viridis domine ce 

groupe trophique à l'est du banc de Rozegat et sur le banc du Poulmic (en 1995). Ocenebra 

erinacea présente de fortes biomasses dans le chenal séparant les bancs de Rozegat et du 

Bindy tandis que Necora puber abonde dans le chenal au sud de l'anse du Moulin Blanc. 

L'étoile de mer Marthasterias glacialis domine au sud de l'anse de l'Auberlac'h et autour du 

banc de Saint-Pierre. L'anse de Roscanvel est dominée par Asterias rubens et, dans une 

moindre mesure, par Aporrhais pespelicani et Ocenebra erinacea. L'évolution de 1995 à 2000 

souligne une augmentation de l'ensemble des prédateurs à Roscanvel alors que Necora puber 

et Liocarcinus arcuatus sont devenu très abondants dans le chenal au sud de l'anse du Moulin 

Blanc. 
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Les micro-brouteurs sont essentiellement localisés sur les banquettes (maërl ou 

débris de maërl) du bassin sud et de l'anse de Roscanvel, ainsi qu'au nord-est du banc de 

Keraliou. Toutes les fortes biomasses sont dues très majoritairement à Gibbula magus, à 

l'exception du sud-ouest de la baie de Daoulas où Gibbula cineraria domine ce groupe 

trophique. Les stations pour lesquelles la biomasse de micro-brouteurs a augmenté en 2000, 

par rapport à 1995, sont plus nombreuses que celles pour lesquelles elle a diminué, mais il est 

encore une fois difficile de dégager une tendance à l'échelle de la rade. 

Les biomasses de nécrophages sont surtout importantes sur les banquettes du bassin 

nord (Hinia reticulata) et dans l'anse de Roscanvel (Buccinum undatum et H. reticulata). En 

1995, la baie de Daoulas et le banc du Poulmic présentaient aussi, localement, des biomasses 

importantes (dominées par Hinia reticulata). Globalement, de 1995 à 2000, les biomasses de 

nécrophages semblent avoir diminué à l'est du banc de Keraliou contrairement à l'ouest de ce 

banc. Le résultat le plus probant pour ce groupe trophique concerne l'anse de Roscanvel qui 

présente des biomasses de nécrophages globalement plus importantes en 2000 qu'en 1995. 

 

Sur l'ensemble de la rade, la densité et la biomasse des suspensivores (hors 

crépidules) ne présentent pas d'évolution nette le long d'un gradient croissant de densité de 

crépidules en 2000 (Figure III-30). Ce groupe trophique semblerait toutefois présenter une 

légère augmentation d'abondance (Sp significatifs : rs=0,330 ; p<0,001 pour les densités et 

rs=0,249 ; p<0,001 pour les biomasses) à partir de 200 crépidules.m-2. Aucune évolution n'est 

mise en évidence pour les prédateurs et les nécrophages le long de ce gradient (Sp non 

significatifs, sauf pour les biomasses de prédateurs : rs=0,345 ; p<0,001). Les densités et les 

biomasses maximales des micro-brouteurs ont tendance à être inférieures (Sp significatifs : 

rs=0,172 ; p=0,009 pour les densités et rs=0,231 ; p<0,001 pour les biomasses) à partir de 

100 crépidules.m-2. 
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Figure III-26 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de la 

biomasse de suspensivores (hors crépidules). 
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Figure III-27 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de la 

biomasse de prédateurs. 
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Figure III-28 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de la 

biomasse de micro-brouteurs. 



 251

 
 

 
Figure III-29 : Mégafaune, 1995-2000 : Valeurs et différences inter-annuelles (stations communes) de la 

biomasse de nécrophages. 
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Figure III-30 : Mégafaune, 2000 : Relations entre les densités de crépidules (échelle logarithmique) et les 

densités (a) et les biomasses (b) des groupes trophiques sur l'ensemble de la rade 
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III.4.2.4. Taxons dominants 

Le classement des espèces caractéristiques de chaque entité sédimentaire est présenté 

sur le Tableau III-15 (densités) et le Tableau III-16 (biomasses). La crépidule domine, en 

densité et en biomasse, la plupart des entités sédimentaires à l'exception du centre rade (CG, 

GS, GV ; cailloutis et graviers) caractérisé d'abord par des ophiures (Ophiothrix fragilis et 

Ophiocomina nigra), des pectinidés (Aequipecten opercularis et Pecten maximus) et 

Marthasterias glacialis (étoile). Crepidula fornicata est cependant présente dans les 10 

premiers taxons dominants (en densité ou biomasse) de ces entités. L'entité MA (maërl au 

sens large) présente ensuite les dominances (en densité et biomasse) de crépidules les moins 

fortes. Ce type sédimentaire est caractérisé par Gibbula magus et Tapes aureus. Les 

biomasses de Venus verrucosa et les densités de Styela coriacea et Liocarcinus arcuatus y 

sont également importantes. L'entité SA (sables au sens large) est caractérisée par des taxons 

différents en biomasse et en densité. Les densités, hors crépidules, sont dominées par Styela 

coriacea, Calyptraea chinensis, Hinia reticulata et des ophiures (Ophiothrix fragilis, 

Ophiocomina nigra et Ophiura albida). Les biomasses sont dominées par des bivalves de 

grande taille (Glycymeris glycymeris, Pecten maximus, Laevicardium crassum et Aequipecten 

opercularis), par Asterias rubens et par des gastéropodes nécrophages (Buccinum undatum, 

Hinia reticulata). L'entité VA (sédiments envasés) présente également des dominances 

variables selon le paramètre considéré. Les densités de la mégafaune y sont caractérisées par 

l'abondance simultanée des espèces caractéristiques de l'entité SA et celles de l'entité MA 

(Styela coriacea, Liocarcinus arcuatus, Calyptraea chinensis, Hinia reticulata et Gibbula 

magus). Les biomasses sont également caractérisées par plusieurs espèces dominantes des 

entités SA et MA (Pecten maximus, Gibbula magus, Venus verrucosa, Hinia reticulata). 

L'entité CR (crépidules) est largement dominée par Crepidula fornicata (94% des densités et 

98% des biomasses). Elle est caractérisée par Styela coriacea, Chlamys varia et Hinia 

reticulata ; Anomia ephippium et Calyptraea chinensis pour les densités ; Modiolus barbatus 

et Venerupis senegalensis pour les biomasses. 

Sur l'ensemble de la rade, Crepidula fornicata et Styela coriacea sont largement 

répandues, à la fois en densité et en biomasse, sur toutes les entités sédimentaires. Ophiothrix 

fragilis est fréquente par ses densités dans chaque strate, tandis que Hinia reticulata et Pecten 

maximus le sont en terme de biomasse. Deux autres pectinidés sont bien représentés en 

biomasse sur la rade : Aequipecten opercularis et Chlamys varia (plutôt sur les sédiments 

envasés : MA, VA et CR pour ce dernier). 
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Tableau III-15 : Mégafaune, 2000 : Taxons caractéristiques (en densité) des peuplements au sein de chaque entité sédimentaire.  
Le classement est établi par ordre décroissant de DxP ; la dominance (en %) de chaque espèce est mentionnée à droite. 

Rang 
(DxP) CG (D) GS (D) GV (D) SA (D) MA (D) VA (D) CR (D) 

1 Ophiocomina 
nigra 30,55 Ophiocomina 

nigra 25,65 Ophiothrix 
fragilis 50,19 Crepidula 

fornicata 78,55 Crepidula 
fornicata 38,27 Crepidula 

fornicata 76,19 Crepidula 
fornicata 94,17 

2 Balanus 
perforatus 17,62 Ophiothrix 

fragilis 28,74 Ophiocomina 
nigra 11,67 Styela 

coriacea 3,33 Gibbula
magus 6,32 Styela

coriacea 7,26 Styela 
coriacea 2,29 

3 Ophiothrix 
fragilis 20,69 Aequipecten 

opercularis 5,45 Styela 
coriacea 7,46 Calyptraea 

chinensis 2,02 Tapes
aureus 2,76 Liocarcinus 

arcuatus 1,00 Anomia 
ephippium 0,75 

4 Crepidula 
fornicata 15,06 Molgula

spp. 2,33 Liocarcinus 
arcuatus 4,45 Ophiura 

albida 0,97 Liocarcinus 
arcuatus 4,15 Calyptraea 

chinensis 1,56 Semibalanus 
balanoides 0,14 

5 Psammechinus 
miliaris 3,31 Styela 

coriacea 6,00 Hinia 
reticulata 3,16 Hinia 

reticulata 1,72 Styela
coriacea 5,80 Hinia

reticulata 1,03 Chlamys 
varia 0,24 

6 Aequipecten 
opercularis 1,67 Psammechinus 

miliaris 3,40 Calyptraea 
chinensis 1,87 Ophiothrix 

fragilis 1,15 Galathea
spp. 3,11 Gibbula

magus 0,88 Hinia 
reticulata 0,24 

7 Ocenebra 
erinacea 0,93 Crepidula 

fornicata 5,36 Caridea
spp. 0,86 Aequipecten 

opercularis 0,91 Ophiothrix 
fragilis 8,67 Ophiothrix 

fragilis 1,52 Calyptraea 
chinensis 0,40 

8 Calyptraea 
chinensis 1,47 Phallusia 

mammillata 3,49 Ascidiella
spp. 1,72 Eurynome 

spp. 0,90 Venus 
verrucosa 1,48 Acanthochitona 

spp. 0,36 Pisidia 
longicornis 0,11 

9 Pilumnus 
hirtellus 0,64 Eurynome

spp. 2,14 Galathea
spp. 1,72 Ophiocomina 

nigra 1,34 Anemonia 
viridis 0,94 Molgula

spp. 0,51 Eurynome 
spp. 0,16 

10 Pisidia 
longicornis 0,55 Calyptraea 

chinensis 2,20 Crepidula 
fornicata 1,53 Gibbula 

magus 0,96 Hinia
reticulata 2,79 Chlamys

varia 0,37 Liocarcinus 
arcuatus 0,08 

11 Asterias 
rubens 0,36 Venerupis 

rhomboides 1,04 Semibalanus 
balanoides 0,72 Psammechinus 

miliaris 0,81 Acanthochitona 
spp. 1,41 Ascidiella

spp. 0,50 Modiolus 
barbatus 0,06 

12 Clausinella 
fasciata 0,45 Anomia 

ephippium 1,38 Venerupis 
rhomboides 1,39 Molgula 

spp. 0,38 Gibbula 
cineraria 1,04 Galathea

spp. 0,32 Ocenebra 
erinacea 0,08 

13 Alcyonium 
digitatum 0,22 Clausinella 

fasciata 0,95 Paguridae
spp. 0,86 Chamelea 

gallina 0,31 Venerupis 
senegalensis 0,81 Aporrhais 

pespelecani 0,23 Acanthochitona 
spp. 0,06 

14 Eurynome
spp. 0,62 Plagiocardium 

papillosum 0,73 Lyonsia 
norwegica 0,86 Anomia 

ephippium 0,47 Hesione 
pantherina 0,24 Nucula

nucleus 0,29 Venerupis 
senegalensis 0,03 

15 Calliostoma 
zizyphinum 0,33 Alentia 

gelatinosa 0,15 Psammechinus 
miliaris 1,00 Paguridae 

spp. 0,57 Calyptraea 
chinensis 1,98 Eurynome

spp. 0,55 Aequipecten 
opercularis 0,10 

Total 94,47 89,01 89,47  94,39 79,78 92,55  98,90 
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Tableau III-16 : Mégafaune, 2000 : Taxons caractéristiques (en biomasse) des peuplements au sein de chaque entité sédimentaire.  
Le classement est établi par ordre décroissant de DxP ; la dominance est indiquée (en %). 

Rang 
(DxP) CG (D) GS (D) GV (D) SA (D) MA (D) VA (D) CR (D) 

1 Crepidula 
fornicata 35,03 Aequipecten 

opercularis 28,60 Ophiothrix 
fragilis 41,00 Crepidula 

fornicata 88,13 Crepidula 
fornicata 59,98 Crepidula 

fornicata 89,02 Crepidula 
fornicata 98,05 

2 Balanus 
perforatus 11,33 Marthasterias 

glacialis 6,72 Pecten 
maximus 8,47 Glycymeris 

glycymeris 1,96 Venus 
verrucosa 8,36 Pecten 

maximus 1,53 Chlamys 
varia 0,33 

3 Ophiocomina 
nigra 7,99 Ophiothrix 

fragilis 15,18 Aequipecten 
opercularis 7,50 Pecten 

maximus 1,87 Gibbula 
magus 7,15 Aporrhais 

pespelecani 0,57 Styela 
coriacea 0,22 

4 Glycymeris 
glycymeris 6,83 Ophiocomina 

nigra 7,12 Crepidula 
fornicata 5,50 Asterias 

rubens 1,36 Tapes
aureus 2,08 Gibbula

magus 0,92 Modiolus 
barbatus 0,13 

5 Ophiothrix 
fragilis 10,09 Pecten 

maximus 9,73 Hinia 
reticulata 6,16 Buccinum 

undatum 0,76 Venerupis 
senegalensis 1,87 Venus 

verrucosa 0,92 Hinia 
reticulata 0,17 

6 Pecten 
maximus 9,44 Crepidula 

fornicata 9,14 Ophiocomina 
nigra 4,10 Laevicardium 

crassum 0,34 Paracentrotus 
lividus 1,12 Hinia 

reticulata 0,76 Venerupis 
senegalensis 0,07 

7 Aequipecten 
opercularis 7,54 Glycymeris 

glycymeris 2,52 Echinus 
esculentus 3,20 Hinia 

reticulata 0,88 Hinia 
reticulata 2,54 Chlamys

varia 0,67 Glycymeris 
glycymeris 0,13 

8 Echinus 
esculentus 2,55 Molgula

spp. 1,69 Gibbula
magus 2,88 Aequipecten 

opercularis 0,70 Liocarcinus 
arcuatus 1,20 Styela

coriacea 1,08 Ostrea 
edulis 0,03 

9 Psammechinus 
miliaris 2,19 Psammechinus 

miliaris 1,79 Styela
coriacea 2,58 Cancer 

pagurus 0,09 Chlamys
varia 1,02 Acanthocardia 

tuberculata 0,20 Pecten 
maximus 0,15 

10 Porifera
spp. 1,49 Buccinum 

undatum 2,68 Liocarcinus 
arcuatus 3,11 Atelecyclus 

rotundatus 0,06 Ostrea
edulis 1,10 Ostrea

edulis 0,50 Ocenebra 
erinacea 0,08 

11 Buccinum 
undatum 1,32 Clausinella 

fasciata 1,20 Porifera
spp. 2,70 Gibbula 

magus 0,38 Modiolus 
barbatus 0,66 Porifera

spp. 0,46 Aporrhais 
pespelecani 0,05 

12 Ocenebra 
erinacea 0,82 Echinus 

esculentus 2,01 Psammechinus 
miliaris 1,54 Aporrhais 

pespelecani 0,17 Anemonia 
viridis 0,38 Liocarcinus 

arcuatus 0,18 Aequipecten 
opercularis 0,08 

13 Asterias
rubens 0,55 Styela

coriacea 1,71 Venerupis 
rhomboides 1,56 Styela 

coriacea 0,29 Ophiothrix 
fragilis 2,14 Aequipecten 

opercularis 0,35 Venus 
verrucosa 0,06 

14 Clausinella 
fasciata 0,53 Anseropoda 

placenta 0,70 Chaetopterus 
variopedatus 0,47 Maja 

squinado 0,05 Pecten 
maximus 2,57 Ophiothrix 

fragilis 0,29 Buccinum 
undatum 0,04 

15 Marthasterias 
glacialis 0,39 Hinia 

reticulata 1,99 Pisa
tetraodon 0,22 Psammechinus 

miliaris 0,28 Styela 
coriacea 0,90 Modiolus 

barbatus 0,12 Sphaerechinus 
granularis 0,01 

Total 98,1 92,8 91,0  97,3 93,1 97,5  99,6 
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III.4.2.5. Répartition géographique d’espèces remarquables de la mégafaune benthique 

et interactions biotiques avec la crépidule. 

III.4.2.5.1. Pecten maximus (coquille Saint-Jacques) 

La coquille Saint-Jacques est essentiellement répartie en 2000 sous l'isobathe des 10 

mètres à l'ouest d'une ligne Pen ar Vir - Tinduff, à l'exception du bassin nord et d'une partie du 

centre rade (Figure III-31). Il faut noter cependant que cette espèce a été observée (en 

plongée) sur les banquettes du bassin sud (une zone de semis existe à l'ouest du banc de 

Rozegat). La surdispersion de Pecten maximus et le colmatage rapide de la drague 

AQUAREVE sur les bancs de maërl pourraient induire une sous-estimation des densités de 

cette espèce sur ces zones. Les plus fortes densités (0,4 à 2,1 ind.m-2) sont situées au nord de 

l'anse de Roscanvel (avec un stock exploitable important), à l'ouest du banc du Corbeau (dans 

la zone banc de Saint-Pierre - pointe d'Armorique - entrée du port, avec un stock exploitable 

au sud) et dans l'ouest du bassin sud (dans la zone pointe d'Armorique - Rozegat - Pen ar Vir - 

Lanvéoc, avec un stock exploitable au centre). Les densités moyennes au sein de chaque 

entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une différence 

inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes sont trouvées 

sur les entités GV et SA (respectivement 0,38± 0,42 ind.m-2 et 0,32 ± 0,46 ind.m-2) et les plus 

faibles sur les entités MA et CR (respectivement 0,08 ± 0,20 ind.m-2 et 0,12 ± 0,21 ind.m-2). 

Aucune relation significative (Sp) n'est mise en évidence entre les densités totales de P. 

maximus et celles de Crepidula fornicata. 

La répartition du recrutement 2000 de Pecten maximus correspond globalement aux 

zones à fortes densités totales citées précédemment, soit le nord de l'anse de Roscanvel, le 

nord de la zone à l'ouest du banc du Corbeau, et le pourtour de la zone à l'ouest du bassin sud 

(Figure III-32). Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une 

forte variabilité inter-stations mais une différence inter-entités globalement significative 

(KW). Les plus fortes densités moyennes de coquilles de classe 0 sont trouvées sur les entités 

GV et SA (respectivement 0,22 ± 0,37 ind.m-2 et 0,15 ± 0,29 ind.m-2) et les plus faibles sur les 

entités MA et CR (respectivement 0,04± 0,13 ind.m-2 et 0,04 ± 0,13 ind.m-2). Comme pour 

l'ensemble des classes d'âge de P. maximus, aucune relation significative (Sp) n'est mise en 

évidence entre les densités des classes 0 et celles de Crepidula fornicata. Il est remarquable 

que les densités totales et les densités de classes 0 de P. maximus puissent être 

significativement importantes (respectivement 0,2 à 1,0 ind.m-2 et 0,2 à 0,5  ind.m-2) sur des 

sites à fortes densités de crépidules (> 1000 crépidules.m-2). 
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Figure III-31 : Mégafaune, 2000 : Densités totales et densités exploitables (coquilles de largeur supérieure ou 

égale à 102 mm) de Pecten maximus (coquille Saint-Jacques). 
 

 
Figure III-32 : Mégafaune, 2000 : Densités totales et densités de la classe d'âge 0 (recrutement fin octobre 2000) 

de Pecten maximus (coquille Saint-Jacques). 
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La fréquence de chaque classe d'âge (Figure III-33a), parmi tous les individus 

échantillonnés en rade en 2000, montre un recrutement important cette année-là (52,2% dont 

3,8% de semis). Les coquilles nées en 1998 et 1997 (classes 2 et 3) sont ensuite les classes 

d'âges les plus représentées (respectivement 11,9 et 12,6%, hors semis). En 2000, 24% des 

coquilles étaient de taille exploitable (largeur droite supérieure ou égale à 102 mm). Les 

coquilles semées ne représentaient que 9% des individus échantillonnés sur l'ensemble de la 

rade. La distribution des tailles (hauteur totale) des coquilles issues du recrutement 2000 en 

fonction d'un gradient de densité de crépidules montre une forte dispersion (Figure III-33b). 

La corrélation est cependant significative (Sp : rs = -0,50 ; p<0,001) et pourrait signifier une 

taille globalement plus faible des juvéniles de Pecten maximus avec l'augmentation des 

densités de crépidules. Les tailles maximale (42 mm) et minimale (16 mm) correspondent 

respectivement à des densités de crépidules de 13,3 et 1720 ind.m-2. 
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Figure III-33 : Mégafaune 2000 : Fréquences des différentes classes d'âge de Pecten maximus échantillonnées 

sur l'ensemble de la rade fin octobre 2000 (a) et relation entre la hauteur des coquilles de classe 0 
(recrutement 2000, hors semis) de Pecten maximus et les densités de crépidules. 

 

III.4.2.5.2. Aequipecten opercularis (pétoncle blanc) 

Les pétoncles blancs sont essentiellement répartis en 2000 sous l'isobathe des 10 

mètres, à l'exception des chenaux des rivières (Figure III-34). Les plus fortes densités (4 à 

18 ind.m-2) sont situées au nord de l'anse de Roscanvel et à l'ouest du banc du Corbeau (zone 

banc de Saint-Pierre - pointe d'Armorique - entrée du port, avec un stock exploitable 

important au centre). Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent 

une forte variabilité inter-échantillons mais une différence inter-entités globalement 

significative (KW). Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur les entités GS et SA 

(respectivement 4,38± 6,45 ind.m-2 et 2,62 ± 2,37 ind.m-2) et les plus faibles sur l'entité MA 

(0,23± 0,85 ind.m-2). Aucune relation significative (Sp) n'est mise en évidence entre les 

densités de cette espèce et celles de Crepidula fornicata ou Pecten maximus. 
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Figure III-34 : Mégafaune, 2000 : Densités totales et densités exploitables (coquilles de hauteur supérieure ou 

égale à 35 mm) de Aequipecten opercularis (pétoncle blanc). 
 

La distribution des fréquences de taille (hauteur droite) de Aequipecten opercularis 

présente un mode dominant (centré sur 18 mm) qui correspond à une proportion importante 

(77%) de jeunes individus dans l'ensemble des individus échantillonnés en 2000 (Figure 

III-35). La proportion des coquilles de taille exploitable (hauteur droite supérieure ou égale à 

35 mm) de l'ensemble des coquilles échantillonnées en rade en 2000 était de 18%. La 

distribution des tailles des individus en fonction d'un gradient de densité de crépidules montre 

une forte dispersion. La corrélation est faible mais significative (Sp : rs = -0,158 ; p<0,001). 
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Figure III-35 : Mégafaune 2000 : Fréquences des hauteurs des coquilles de Aequipecten opercularis 

échantillonnés (a) et relation entre la hauteur des individus et les densités de crépidules (b) sur 
l'ensemble de la rade. 
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III.4.2.5.3. Chlamys varia (pétoncle noir) 

Les pétoncles noirs sont essentiellement répartis dans le bassin sud, l'anse de 

Roscanvel et le banc de Keraliou en 2000 (Figure III-36). Les plus fortes densités (4 à 

45 ind.m-2) sont situées sur les banquettes et dans les chenaux de la moitié est du bassin sud. 

Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité 

inter-échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus 

fortes densités moyennes sont trouvées sur l'entité CR (4,35± 9,56 ind.m-2) et les plus faibles 

sur les entités GV, GS et CG (respectivement absent, 0,05 ± 0,08 ind.m-2 et 0,05 ± 0,08 ind.m-

2). Une corrélation significative et positive (Sp : rs = 0,45 ; p<0,001) est mise en évidence 

entre la répartition spatiale des densités de cette espèce et celle des densités de crépidules. 

Inversement, une corrélation significative et négative (Sp : rs = -0,329 ; p=0,009) est mise en 

évidence entre les répartitions des densités de Chlamys varia et de Aequipecten opercularis. 

Aucune relation significative (Sp) n'est mise en évidence entre les densités des pétoncles noirs 

et celles de Pecten maximus. 
 

 
Figure III-36 : Mégafaune, 2000 : Densités de Chlamys varia (pétoncle noir). 
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La distribution des fréquences de taille (hauteur droite) de Chlamys varia présente 

plusieurs modes, dont un mode distinct de jeunes individus centré sur 10 mm et représenté par 

approximativement 11% des individus échantillonnées sur l'ensemble de la rade (Figure 

III-37). La proportion des coquilles de taille exploitable (hauteur droite supérieure ou égale à 

35 mm) de l'ensemble des coquilles échantillonnées en rade en 2000 était de 32%. La 

distribution des tailles des coquilles en fonction d'un gradient de densité de crépidules montre 

une forte dispersion. La corrélation est faible mais significative (Sp : rs = 0,276 ; p<0,001). 
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Figure III-37 : Mégafaune 2000 : Fréquence des hauteurs des coquilles de Chlamys varia échantillonnés (a) et 

relation entre la hauteur des coquilles et les densités de crépidules (b) sur l'ensemble de la rade. 
 

III.4.2.5.4. Asterias rubens 

Les étoiles Asterias rubens ont une répartition très localisée en 2000, essentiellement 

dans le sud du centre rade (zone banc du Caro - pointe de l'Armorique - île Longue - pointe 

des Espagnols ; Figure III-38). Les plus fortes densités (0,5 à 1,5 ind.m-2) sont réparties dans 

le sud de cette zone. Un point de l'anse de Roscanvel présentait une densité 

exceptionnellement élevée (RO11 : 15,9 ind.m-2), correspondant à un regroupement local 

d'individus habituellement surdispersés (cf. Guillou, 1981). Les densités moyennes au sein de 

chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une 

différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes ont 

été échantillonnées sur les entités CG et GV (respectivement 0,29 ± 0,48 ind.m-2 et 

0,16 ± 0,35 ind.m-2) et les plus faibles sur les entités MA et VA (< 0,01 ind.m-2). Une 

corrélation significative positive (Sp : rs = 0,515 ; p=0,005) est mise en évidence entre la 

répartition spatiale des densités de A. rubens et celle des densités de crépidules, lorsque les 

deux espèces sont présentes. Par contre, aucune relation significative (Sp) n'est mise en 

évidence entre les densités des pectinidés (Pecten maximus, Aequipecten opercularis, 

Chlamys varia) et celles de Asterias rubens. 
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Figure III-38 : Mégafaune, 2000 : Densités de Asterias rubens (étoile de mer). 

 

III.4.2.5.5. Ocenebra erinacea 

Les gastéropodes perceurs Ocenebra erinacea sont essentiellement répartis en 2000 

sous l'isobathe des 10 mètres dans le bassin sud et le centre rade (Figure III-39). Les plus 

fortes densités (1 à 4,7 ind.m-2) sont localisées dans les chenaux de la moitié est du bassin sud, 

au sud de la pointe de l'Armorique et au nord de l'anse de Roscanvel. Un point du chenal à 

l'est du banc de Rozegat présentait une densité particulièrement élevée (C101 : 8,9 ind.m-2). 

Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité 

inter-échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus 

fortes densités moyennes sont trouvées sur les entités CR et VA (respectivement 

2,17 ± 2,00 ind.m-2 et 1,18 ± 1,28 ind.m-2) et les plus faibles sur l’entité GV 

(0,25 ± 0,03 ind.m-2). Lorsque les deux espèces sont présentes, une corrélation significative 

positive est mise en évidence entre la répartition spatiale des densités de cette espèce et celles 

des densités de crépidules (Sp : rs = 0,530 ; p<0,001) ou des densités de Chlamys varia 

(Sp : rs = 0,304 ; p=0,014). Aucune relation significative (Sp) n'est mise en évidence entre les 

densités de Pecten maximus ou Aequipecten opercularis et celles de O. erinacea. 
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Figure III-39 : Mégafaune, 2000 : Densités de Ocenebra erinacea (gastéropode perceur). 

 

La distribution des fréquences de taille (hauteur droite) de Ocenebra erinacea ne 

présente pas de modes distincts (Figure III-40). La distribution des tailles des coquilles en 

fonction d'un gradient de densité de crépidules montre une forte dispersion. La corrélation est 

faible mais significative (Sp : rs = 0,163 ; p<0,001). 

Ocenebra erinacea

0

1

2

3

4

5

6

7

13 15 17 19 21 23 25 27 29 31 33 35 37 39 41 43 45 47 49

Ht (mm)

Fr
éq

ue
nc

e 
(%

)

N = 374
Ocenebra erinacea

y = 0,0005x + 28,7
R2 = 0,0032

0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

50

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800
Densité de crépidules (ind.m-2)

H
t (

m
m

)

N = 374
a) b)

 
Figure III-40 : Mégafaune 2000 : Fréquence des hauteurs des coquilles des Ocenebra erinacea échantillonnés 

(a) et relation entre la hauteur des coquilles et les densités de crépidules (b) sur l'ensemble de la 
rade. 
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III.4.2.5.6. Venus verrucosa (praire) 

Espèce co-dominante de la mégafaune du maërl au sens large (MA ; cf. III.4.2.4), la 

praire est essentiellement répartie en 2000 sur les banquettes des bassins nord et sud (Figure 

III-41). Les plus fortes densités (2 à 21 ind.m-2) sont localisées du banc de maërl de Rozegat à 

celui du Poulmic (chenal compris) et à l'est du banc du Capelan (avec les plus fortes densités 

exploitables). Deux points de fortes densités sont observés au sud de la pointe d'Armorique et 

au nord de l'anse de Roscanvel mais la proportion d'individus de taille exploitable est faible. 

Le banc de Keraliou, dans le bassin nord, présente des densités moyennes mais une forte 

proportion d'individus de taille exploitable. Les densités moyennes au sein de chaque entité 

sédimentaire présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une différence inter-

entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur 

l'entité MA (25 ± 41 ind. m-2) et les plus faibles sur les entités du centre rade (< 0,04 ind.m-2 

pour CG et GS, et absente sur GV). Aucune relation significative (Sp) n'est mise en évidence 

entre les densités de cette espèce et celles des crépidules. Il est remarquable que Venus 

verrucosa soit présente en densité significative (0,2 à 2,2 ind.m-2) sur des sites à fortes 

densités de crépidules (> 1000 crépidules.m-2). 

 
Figure III-41 : Mégafaune, 2000 : Densités totales et densités exploitables (coquilles de largeur supérieure ou 

égale à 40 mm) de Venus verrucosa (praire). 
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La distribution des fréquences de taille (largeur droite) de Venus verrucosa présente 

plusieurs modes se chevauchant. Deux groupes de taille sont distincts de part et d'autre de 

31 mm. Les petites et les grandes praires sont représentées respectivement par 63 et 37% des 

individus échantillonnés sur l'ensemble de la rade (Figure III-42). La proportion des coquilles 

de taille exploitable (largeur droite supérieure ou égale à 40 mm) était de 23% en 2000. La 

distribution des tailles des coquilles en fonction d'un gradient de densité de crépidules montre 

une forte dispersion. La corrélation est faible mais significative (Sp : rs = 0,169 ; p<0,001). 
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Figure III-42 : Mégafaune 2000 : Fréquence des largeurs des coquilles de Venus verrucosa (a) et relation entre 

la largeur des coquilles et les densités de crépidules (b) sur l'ensemble de la rade. 
 

III.4.2.5.7. Buccinum undatum (bulot) 

Cette espèce est répartie essentiellement en 2000 au sud de la rade, sous l'isobathe 

des 10 mètres et les densités maximales (1 à 1,6 ind.m-2) sont localisées au sud-ouest du 

centre rade et au nord de Pen ar Vir (Figure III-43). Un point au nord de l'anse de Roscanvel 

présentait une densité particulièrement élevée (RO11 : 2,7 ind.m-2). Les densités moyennes au 

sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une 

différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes 

sont trouvées sur les entités SA et CR (respectivement 0,51 ± 0,60 ind.m-2 et 

0,29 ± 0,37 ind.m-2) alors que B. undatum est absent sur l'entité GV. Une corrélation 

significative positive (Sp : rs = 0,456 ; p<0,001) est mise en évidence entre la répartition 

spatiale de cette espèce et celle des crépidules. 
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Figure III-43 : Mégafaune, 2000 : Densités de Buccinum undatum (bulot). 

 

La distribution des fréquences de taille (hauteur droite) de Buccinum undatum 

présente trois groupes de tailles distincts, mais qui ne correspondent vraisemblablement pas à 

des cohortes successives (Figure III-44). La proportion des coquilles de taille exploitable 

(hauteur droite supérieure ou égale à 45 mm) de l'ensemble des bulots échantillonnés en rade 

en 2000 était de 54%. La distribution des tailles des coquilles en fonction d'un gradient de 

densité de crépidules montre une forte dispersion et la corrélation n'est pas significative (Sp : 

rs = -0,091 ; p=0,135). 
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Figure III-44 : Mégafaune 2000 : Fréquence des hauteurs des coquilles de Buccinum undatum échantillonnés (a) 

et relation entre la hauteur des coquilles et les densités de crépidules (b) sur l'ensemble de la 
rade. 
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III.4.2.5.8. Liocarcinus arcuatus 

Les crabes Liocarcinus arcuatus sont abondants dans plusieurs entités sédimentaires 

de la rade (GV, MA, VA et CR ; cf. III.4.2.4). Ils sont répartis essentiellement en 2000 sur 

toutes les banquettes de la rade et dans le chenal de l'Elorn (Figure III-45). Les densités 

maximales (10 à 29 ind.m-2) sont localisées dans la baie de Daoulas, l'ouest de l'anse du 

Poulmic, les bancs du Capelan et de Keraliou, l'anse de Roscanvel et en amont du chenal de 

l'Elorn. Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte 

variabilité inter-échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). 

Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur les entités MA, VA et GV 

(respectivement 4,6 ± 4,9 ind.m-2, 3,4 ± 6,1 ind.m-2 et 3,2 ± 4,7 ind.m-2) et les plus faibles sur 

les entités CG, SA et GS (<0,4 ind.m-2). Une corrélation négative faible, mais significative, 

(Sp : rs = -0,188 ; p=0,024) est mise en évidence entre la répartition spatiale des densités de 

cette espèce et celle des densités de crépidules. 

 

 
Figure III-45 : Mégafaune, 2000 : Densités de Liocarcinus arcuatus (crabe). 
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III.4.2.5.9. Gibbula magus 

Les gastéropodes Gibbula magus sont caractéristiques et co-dominent la mégafaune 

des entités sédimentaires MA et VA (cf. III.4.2.4). Ils sont répartis essentiellement en 2000 

sur toutes les banquettes de la rade (Figure III-46). Les densités maximales (15 à 70 ind.m-2) 

sont localisées en 2000 sur des points des banquettes des bassins nord (Keraliou et autour de 

la sortie est du port de Brest) et sud (Rozegat, est de la baie de Daoulas et traverse de 

l'Hôpital). Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte 

variabilité inter-échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). 

Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur l'entité MA (6,3 ± 9,9 ind.m-2) et les plus 

faibles sur les entités du centre rade (<0,5 ind.m-2 sur CG, GS et GV). Une corrélation 

négative faible, mais significative, (Sp : rs = -0,180 ; p=0,022) est mise en évidence entre la 

répartition spatiale des densités de cette espèce et celle des densités de crépidules. 

 

 

 
Figure III-46 : Mégafaune, 2000 : Densités de Gibbula magus (gastéropode). 
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III.4.2.5.10. Hinia reticulata 

Les nasses, gastéropodes nécrophages, sont abondantes dans plusieurs entités 

sédimentaires de la rade (GV, SA, MA, VA et CR ; cf. III.4.2.4). Elles sont réparties 

essentiellement en 2000 dans tout le bassin nord, au sud d’une ligne pointe des Espagnols – 

Lanvéoc et à l’est d’une ligne pointe d’Armorique – banc du Poulmic (Figure III-47). Les 

densités maximales (10 à 30 ind.m-2) sont localisées sur le banc de Keraliou, autour de la 

sortie est du port de Brest et au nord de l'anse de Roscanvel. Les densités moyennes au sein de 

chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une 

différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes 

sont trouvées sur les entités CR et SA (respectivement 4,5 ± 5,7 ind.m-2 et 4,4 ± 6,6 ind.m-2) 

et les plus faibles sur l'entité CG (0,03 ± 0,06 ind.m-2). Aucune relation significative (Sp) n'est 

mise en évidence entre les densités de cette espèce et celles des crépidules. 

 

 

 
Figure III-47 : Mégafaune, 2000 : Densités de Hinia reticulata (gastéropode). 
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III.4.2.5.11. Styela coriacea 

Les ascidies Styela coriacea sont parmi les 5 taxons dominants (en densité) des 

entités sédimentaires SA, MA, VA et CR (cf. III.4.2.4). Cette espèce est répartie en 2000 sur 

l'ensemble de la rade (ubiquiste) et les densités maximales (80 à 174 ind.m-2) sont localisées 

au nord de l'anse de Roscanvel et dans le chenal au sud de Rozegat (Figure III-48). Les 

densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-

échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes 

densités moyennes sont trouvées sur l'entité CR (42 ± 48 ind.m-2) et les plus faibles sur l'entité 

CG (0,6 ± 0,9 ind.m-2). Une corrélation significative positive (Sp : rs = 0,522 ; p<0,001) est 

mise en évidence entre la répartition spatiale de cette espèce et celle des crépidules. 

 

 

 

 

 
Figure III-48 : Mégafaune, 2000 : Densités de Styela coriacea (ascidie). 
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III.4.2.5.12. Ophiothrix fragilis 

Les ophiures Ophiothrix fragilis sont caractéristiques et co-dominent la mégafaune 

des entités sédimentaires du centre rade (CG, GS et GV ; cf. III.4.2.4). Les plus fortes densités 

(>10 ind.m-2) sont essentiellement réparties en 2000 sous l'isobathe des 10 mètres dans le 

bassin sud et le centre rade (Figure III-49). Les densités maximales (100 à 270 ind.m-2) sont 

localisées autour de Pen ar Vir, au sud de l'Auberlac'h et à l'ouest du banc du Caro. Les 

densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité inter-

échantillons mais une différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes 

densités moyennes sont trouvées sur les entités GV et, dans une moindre mesure, GS et CG 

(respectivement 59 ± 97 ind.m-2, 23 ± 35 ind.m-2 et 19 ± 37 ind.m-2). Les plus faibles densités 

sont observées sur les entités VA, SA et CR (< 4 ind.m-2). Aucune relation significative (Sp) 

n'est mise en évidence entre les densités de ce filtreur benthique et celles des crépidules. 

 

 

 
Figure III-49 : Mégafaune, 2000 : Densités de Ophiothrix fragilis (ophiure). 
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III.4.2.5.13. Ophiocomina nigra 

Cette ophiure, comme Ophiothrix fragilis, est caractéristique et co-domine la 

mégafaune des entités sédimentaires du centre rade (CG, GS et GV ; cf. III.4.2.4). Les plus 

fortes densités (>10 ind.m-2) sont essentiellement réparties en 2000 dans le centre rade et 

autour de Pen ar Vir (Figure III-50). Les densités maximales (40 à 110 ind.m-2) sont localisées 

au milieu du centre rade. Les densités moyennes au sein de chaque entité sédimentaire 

présentent une forte variabilité inter-échantillons mais une différence inter-entités 

globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur les 

entités CG et, dans une moindre mesure, GS et GV (respectivement 25 ± 41 ind.m-2, 

17 ± 24 ind.m-2 et 14 ± 23 ind.m-2). Les plus faibles densités sont observées sur les entités 

MA, VA (inférieures à 0,8 ind.m-2) et CR (absente). Une corrélation significative et négative 

(Sp : rs = -0,404 ; p=0,01) est mise en évidence entre la répartition spatiale de cette espèce et 

celle des crépidules lorsque les deux espèces sont présentes. 

 

 
Figure III-50 : Mégafaune, 2000 : Densités de Ophiocomina nigra (ophiure). 
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III.4.2.5.14. Calyptraea chinensis 

Les gastéropodes suspensivores Calyptraea chinensis, de la famille des calyptréidés, 

sont présents sur l'ensemble de la rade (à l’exception des chenaux et estuaires de l’Aulne et de 

l’Elorn ; Figure III-51) et abondent dans les entités sédimentaires SA et CR (cf. III.4.2.4). Les 

densités maximales (15 à 58 ind.m-2) sont localisées sous l'isobathe des 10 mètres, dans l'anse 

de Roscanvel et dans le sud de l'anse de l'Auberlac'h. Les densités moyennes au sein de 

chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité mais une différence inter-entités 

globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes sont trouvées sur les 

entités SA et CR (respectivement 7,3 ± 11,8 ind.m-2 et 7,0 ± 10,0 ind.m-2) et les plus faibles 

sur les entités GV, GS, CG et MA (<2,1 ind.m-2). Une corrélation significative positive (Sp : 

rs = 0,344 ; p<0,001) est mise en évidence entre la répartition spatiale des densités de cette 

espèce et celle des densités de crépidules. 

 

 

 
Figure III-51 : Mégafaune, 2000 : Densités de Calyptraea chinensis (gastéropode). 



 
274

III.4.2.5.15. Anomia ephippium 

Les bivalves suspensivores Anomia ephippium co-dominent en densité la mégafaune 

de l'entité sédimentaire CR (cf. III.4.2.4). Ils sont répartis essentiellement en 2000 sous 

l’isobathe des 10 mètres, à l’exception du banc de Keraliou et de l’anse du Poulmic (Figure 

III-52). Les densités maximales (10 à 51 ind.m-2) sont localisées dans l'anse de Roscanvel et 

sur les fortes densités de crépidules (> 700 ind.m-2) des chenaux du bassin sud. Les densités 

moyennes au sein de chaque entité sédimentaire présentent une forte variabilité mais une 

différence inter-entités globalement significative (KW). Les plus fortes densités moyennes 

sont trouvées sur l'entité CR (14,5 ± 17,0 ind.m-2) et les plus faibles sur les entités GV, GS, 

CG et MA (< 0,9 ind.m-2). Une corrélation significative et positive (Sp : rs = 0,662 ; p<0,001) 

est mise en évidence entre la répartition spatiale de cette espèce et celle des crépidules. 

 

 

 

 
Figure III-52 : Mégafaune, 2000 : Densités de Anomia ephippium (bivalve). 
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III.4.3. Discussion 

Les nombreuses espèces vagiles de la mégafaune rendent cette catégorie biologique 

moins caractéristique de l’habitat et moins sensible à ses modifications à micro-échelle que la 

macrofaune et son cortège d'espèces endogées. Cependant, plusieurs études ont montré qu’à 

plus vaste échelle, certaines communautés d’espèces de la mégafaune sont caractéristiques 

d’entités sédimentaires, représentatives des conditions environnementales locales et peuvent 

jouer un rôle crucial dans le fonctionnement de l’écosystème (cf. Chauvaud et al., 2000 ; 

Thouzeau et al., 2000 ; Grall, 2002 ; Guillou et al, 2002 pour la rade de Brest). La 

caractérisation des communautés mégabenthiques nécessite un échantillonnage sur une 

surface minimale (de un à plusieurs mètres carrés selon l’écosystème) plus importante que 

pour la macrofaune en raison de la surdispersion de plusieurs espèces de la mégafaune. Pour 

cette raison, les données strictement quantitatives (permettant de calculer notamment des 

indices de biodiversité) sont plus rares dans la littérature que pour la macrofaune. 

III.4.3.1. Variabilité spatiale de la richesse taxonomique et des indices de biodiversité 

des peuplements de mégafaune benthique en 2000 et effets induits par la 

crépidule 

En 2000, les sédiments meubles sur une large bande entourant le centre rade 

(essentiellement des sables au sens large) présentent une richesse taxonomique locale (station) 

de mégafaune benthique globalement plus forte que l’est des bassins nord et sud. Ce résultat 

avait déjà été observé en 1995 (Chauvaud, 1998 in Guérin, 1997b). Cette tendance pourrait 

résulter en partie d'un biais lié à l'échantillonnage (colmatage plus rapide de la drague 

AQUAREVE sur les bancs de maërl) bien que les surfaces moyennes échantillonnées soient 

proches (cf. Tableau III-11). A plus vaste échelle (entité sédimentaire), la richesse 

taxonomique globale est similaire sur chacune des entités sédimentaires de la rade (à 

l’exception des fonds à cailloutis du centre rade, en raison probablement du plus faible 

nombre de réplicats et d’une moins bonne pénétration de la drague sur ces types de fonds). La 

présence de crépidules, même en fortes densités, ne modifie pas la valeur totale de la richesse 

taxonomique (à l’échelle locale ou sédimentaire) mais la composition taxonomique peut être 

différente. En revanche, en 1995 comme en 2000, l’impact de cette espèce sur les indices de 

diversité (Shannon-Weaver et équitabilité) est d’autant plus important, à l’échelle locale ou 

sédimentaire, que ses densités sur le fond sont fortes (équitabilité inférieure à 35% dès 

200 ind.m-2). Cette faible équitabilité, qui s’explique logiquement par les très fortes densités 
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de crépidules,reflète la dominance exceptionnellement forte de cette espèce sur le peuplement 

de mégafaune. En effet, seules quelques espèces peuvent avoir localement un tel impact (sauf 

pour les ophiures Ophiothrix fragilis et Ophiocomina nigra sur un large secteur du centre 

rade). La présence des crépidules en densités localement importantes (> 200 ind.m-2) sur tous 

les sédiments meubles de la rade et celle des ophiures sur les fonds de cailloutis expliquent les 

valeurs moyennes relativement faibles des indices de diversité des différentes entités 

sédimentaires. 

III.4.3.2. Variabilité spatiale des densités et des biomasses de la mégafaune benthique 

(hors crépidules) en 2000 et effets induits par la crépidule 

L’importance du stock de crépidules, comparé aux biomasses des autres espèces de 

la mégafaune, témoigne de l’importance qu’a prise cette espèce dans la biocénose de 

l’écosystème en 50 ans. A l’échelle de la rade, l’augmentation légère mais significative en 

2000 des densités et des biomasses de la mégafaune totale (hors crépidules), mais pas de 

l’endofaune, au-delà de 250 crépidules.m-2 pourrait être attribuée à l’épifaune qui trouverait 

dans les chaînes de crépidules un substrat favorable (support, abri), comme cela a été observé 

pour la macrofaune (cf. III.3.3.1). L’augmentation de la biomasse de la mégafaune (hors 

crépidules) de 1995 à 2000 sur la majorité des stations communes, concommitente à 

l’augmentation du stock de crépidules pendant ces cinq années (cf. II.2.3.2), pourrait résulter 

du même processus. A l’échelle des strates sédimentaires, cette tendance est surtout sensible 

au sein des entités SA et VA. L’entité CR présente des densités et biomasses moyennes de 

mégafaune hors crépidules plus importantes que toutes les autres entités (bien que les 

différences ne soient pas significatives). Cette tendance n’est pas observée sur l’entité MA, 

caractérisée par une complexité architecturale initiale du substrat déjà importante, ni au centre 

rade (CG, GS et GV) où les densités de crépidules restent inférieures à 170 ind.m-2 

(l’augmentation observée à GV concerne l’endofaune et les densités de crépidules sont 

inférieures à 3 ind.m-2). Les pics de densité et biomasse de palourdes sur l’entité MA, pour 

des densités de crépidules comprises entre 10 et 70 ind.m-2, pourrait être lié à la 

consommation par la palourde des biodépôts produits par les crépidules. Une étude plus 

détaillée des interactions biotiques entre ces deux suspensivores serait nécessaire pour 

conclure. 
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III.4.3.3. Approche fonctionnelle des peuplements de mégafaune benthique en 2000 et 

effets induits par la crépidule 

Les fortes diversités et abondances (densités et biomasses) sur toutes les entités 

sédimentaires des suspensivores et, dans une moindre mesure, des prédateurs témoignent de 

l’importance de la production primaire microphytique et des interactions biotiques 

(compétition, prédation) dans le fonctionnement actuel de l’écosystème rade de Brest. La 

forte contribution des crépidules (respectivement 86 et 92% des densités et biomasses 

moyennes des suspensivores à l’échelle de la rade) souligne le rôle clé de cette espèce, d’un 

point de vue fonctionnel. En terme de biomasse, le reste des suspensivores de la mégafaune 

est principalement représenté par des ophiures en centre rade et par des bivalves 

(essentiellement des pectinidés, vénéridés et mytilidés) ailleurs. Il est remarquable que les 

fortes densités de crépidules n’impliquent pas une raréfaction des autres suspensivores 

(surtout des bivalves en général car le centre rade dominé par les ophiures est faiblement 

colonisé par la crépidule). Ce résultat confirme le caractère eutrophe de la rade, où la 

production primaire ne semble pas être limitante pour les suspensivores benthiques 

(Chauvaud et al., 1998 ; Grall et Chauvaud, 2002), sauf en cas de blooms toxiques (Lorrain et 

al., 2000 ; Chauvaud et al., 2001). Au contraire, les densités et biomasses de suspensivores 

(hors crépidules) tendent à augmenter légèrement sur les fonds crépidulés (> 200 ind.m-2). Ce 

résultat indiquerait que les suspensivores (probablement de l'épifaune) bénéficieraient dans 

leur ensemble de l’"effet substrat crépidule". L’augmentation de la biomasse des 

suspensivores (hors crépidules) de 1995 à 2000 sur la majorité des stations communes aux 

deux années échantillonnées, concommitente à l’augmentation du stock de crépidules pendant 

ces cinq années (cf. II.2.3.2) conforterait cette hypothèse. Cependant, il est acquis que 

certaines espèces (notamment dans l'endofaune), sensibles à l'enrichissement en matière 

organique du sédiment, sont au contraire exclues des bancs de crépidules. La crépidule a ainsi 

un rôle clé dans la structuration de la composition taxonomique de ce groupe trophique. 

L'absence de relation entre les densités de crépidules et les abondances (densités et 

biomasses) des prédateurs et des nécrophages dans leurs globalités ne signifie pas qu'il n'y ait 

pas de relations de type densité-dépendance entre certaines espèces carnivores et la crépidule. 

Enfin, les densités et les biomasses maximales de micro-brouteurs plus faibles à partir de 

100 crépidules.m-2 résultent surtout d'une distribution spatiale de ce groupe trophique sur les 

banquettes à maërl du bassin sud, où la crépidule est moins abondante. La relation apparente 

d'exclusion dans les répartitions de ce groupe trophique et de cette espèce serait liée 

principalement à l'habitat plutôt qu'à des interactions biotiques. 
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III.4.3.4. Répartition géographique d’espèces remarquables de la mégafaune benthique 

et interactions biotiques avec la crépidule. 

III.4.3.4.1. Bivalves d’intérêt halieutique 

L'aire de répartition des coquilles Saint-Jacques, ressource halieutique emblématique 

de la rade de Brest, a considérablement diminué depuis les années 1950 (Faure, 1956 ; Grall 

et al., 1996 ; Chauvaud, 1998 ; Thouzeau et al., 2000). Les débarquements de cette pêcherie 

sont passés de 1400-2600 tonnes dans les années 1950 à 100-300 tonnes à partir de 1963 

(données CLPM, in Thouzeau et al., 2000). L'aire de répartition de Pecten maximus n'a pas 

diminué entre 1995 (Thouzeau et al., 2000) et 2000 malgré l'augmentation importante du 

stock global des crépidules (mais une extension limitée des secteurs à fortes densités) en rade 

(cf. II.2.3.2). Des densités importantes (>0,5 ind.m-2) de coquilles Saint-Jacques sont même 

échantillonnées sur de fortes densités de crépidules (350 à 3280 ind.m-2). Pecten maximus est 

une espèce co-dominante (en biomasse) dans la plupart des entités sédimentaires (cf. 

III.4.2.4). Des semis importants de juvéniles ont été effectués en 1997 et en 1998 à Roscanvel, 

seulement à Rozegat (concession à l'ouest du banc de maërl) en 1996 et 2000, et sur les bancs 

de Saint-Pierre et du Caro en 1999 (données CLPM). Cependant, les fréquences des classes 

d’âge témoignent d’un fort recrutement naturel en 2000. La taille des juvéniles de Pecten 

maximus (classe 0, hors semis) tends à diminuer avec l'augmentation des densités de 

crépidules. Cependant, ce résultat ne tient pas compte d'une variabilité spatiale éventuelle de 

la croissance de Pecten maximus en fonction d'autres paramètres (profondeur, nature du fond, 

etc.). Les pétoncles blancs, ressource halieutique traditionnellement exploitée en rade, sont 

également bien représentés sur la plupart des entités sédimentaires de la rade et peuvent 

abonder ponctuellement sur des zones fortement colonisées par la crépidule. Cependant, les 

plus fortes densités exploitables sont localisées essentiellement autour du centre rade, 

faiblement colonisé par la crépidule. L’analyse des fréquences de taille montre un recrutement 

homogène des juvéniles le long d’un gradient croissant de densités de crépidules, mais un 

déficit global d’individus de grande taille (>40 mm). Ce résultat pourrait impliquer une survie 

différentielle de Aequipecten opercularis jusqu’à la phase adulte selon la densité de 

crépidules. La répartition des pétoncles noirs, dont l'exploitation halieutique est moins intense 

que dans les années 1950, est significativement corrélée avec celle des crépidules, au point de 

co-dominer (deuxième en biomasse et cinquième en densité) l’entité sédimentaire CR. 

L’analyse des fréquences de taille le long d’un gradient croissant de densités de crépidules 

montre la co-existence de Chlamys varia de grandes tailles (adultes) et de fortes densités de 
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crépidules. La distribution agrégative de Chlamys varia, pectinidé caractérisé par une fixation 

par un byssus pendant toute sa vie, avait été montrée en rade sur les supports coquilliers par 

Hily et Le Foll (1990). En 2000, la distribution du pétoncle noir montre que le "substrat 

crépidule" serait un facteur favorisant l'abondance de cette espèce de l'épifaune. Les praires 

constituent une ressource halieutique importante et exploitée de la rade de Brest. Même si ces 

deux espèces peuvent co-exister ponctuellement en densités relativement abondantes, les 

praires sont surtout abondantes sur les banquettes de maërl, où la crépidule, après le centre 

rade, a le moins proliféré. 

La simple comparaison des distributions de densité ne permet pas d’appréhender 

pleinement les interactions biotiques entre ces espèces et la crépidule, mais l’état en 2000 de 

leurs aires de répartition reflète la fragilité de ces ressources halieutiques. Bien que pouvant 

être présents localement en densités relativement importantes et avec une taille exploitable sur 

des secteurs fortement colonisés par la crépidule, ces bivalves, exploités traditionnellement à 

la drague en rade de Brest, n’y sont pas accessibles en raison du colmatage rapide de l’engin 

de pêche. Ces résultats, s’ils montrent une cohabitation possible et ponctuelle de ces espèces, 

soulignent également le danger de l’extension des fonds à crépidules pour la viabilité de ces 

pêcheries. Une étude plus fine des interactions biotiques, espèce par espèce, et le suivi 

ultérieur de la distribution et du stock exploitable de ces bivalves seraient nécessaires. 

III.4.3.4.2. Prédateurs connus de la crépidule 

Pendant cette étude, deux espèces de prédateurs ont été observées, pour la première 

fois in situ, s'alimentant sur les crépidules en rade de Brest : Asterias rubens (étoile) et 

Ocenebra erinacea (gastéropode perceur). Ces espèces sont également prédateurs des 

pectinidés et autres bivalves et contribuent fortement aux biomasses totales de prédateurs en 

rade (cf. III.4.2.3). La prédation de la crépidule par Asterias rubens, observée fréquemment en 

plongée pendant la prolifération de cette espèce en 1999, expliquerait la corrélation observée 

entre les répartitions de ces deux espèces. Cependant, les étoiles de mer sont très mobiles, 

surdispersées et les variations de leur stock peuvent être très rapides (Guillou et Guillaumin, 

1984) et la répartition observée en 2000 est susceptible de changements importants au cours 

du temps. La prédation de la crépidule par Ocenebra erinacea, observée quelques fois en 

plongée, expliquerait également la corrélation observée entre les répartitions de ces deux 

espèces. L’impact de ces prédateurs sur la crépidule en 2000 semble très ponctuel et très 

limité, au vu de leurs stocks respectifs. Un suivi ultérieur et une étude plus fine de ces deux 

prédateurs, facteurs potentiels de régulation de la crépidule, serait intéressant. 
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III.4.3.4.3. Autres espèces dominantes en rade 

Les bulots ont une faible valeur commerciale et sont plutôt des prises accessoires en 

rade de Brest. Ce gastéropode est une des rares espèces nécrophages de la mégafaune 

benthique (avec les nasses et les pagures). Une corrélation significative et positive des 

distributions de cette espèce et de la crépidule est observée en 2000. Buccinum undatum était 

également une espèce associée aux fortes densités de crépidules dans le Solent (Angleterre) en 

1972 (Barnes et al., 1973) et dans la rivière Essex (Angleterre) en 1950 (Walne, 1956). 

Les crabes Liocarcinus arcuatus sont des prédateurs, entre autres, de nombreux 

jeunes bivalves. Les gastéropodes Gibbula magus contribuent très majoritairement aux 

biomasses totales de micro-brouteurs de l'ensemble de la rade. Ces deux espèces sont 

caractéristiques des banquettes (entités sédimentaires MA et VA ; cf. III.4.2.4), où la 

prolifération de la crépidule est plus limitée, ce qui expliquerait les corrélations négatives 

observé entre leurs répartitions et celle de la crépidule. Les forts courants de marée au centre 

rade, où la crépidule est rare, pourraient également être un facteur discriminant expliquant 

partiellement l’exclusion entre les ophiures Ophiothrix fragilis et surtout Ophiocomina nigra 

et la crépidule. 

Parmi les espèces caractéristiques des fonds fortement colonisés par la crépidule 

(entité sédimentaire CR ; cf. III.4.2.4), l’ascidie Styela coriacea, le gastéropode Calyptrea 

chinensis et le bivalve Anomia ephippium présentent des distributions corrélés positivement à 

celle de la crépidule. Ces espèces, appartenant toutes à l’épifaune, seraient ainsi grandement 

favorisée par le substrat coquilles de crépidules. L’absence de corrélation significative entre la 

crépidule et Hinia reticulata, espèce co-dominant pourtant fortement l’entité CR, peut 

s’expliquer par son abondance simultanée sur d’autres habitats (entités sédimentaires GV, SA, 

MA et VA). 
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III.5. CONCLUSIONS 

L'étude des peuplements benthiques selon trois échelles biologiques et spatio-

temporelles (dynamique mensuelle du recrutement post-larvaire sur un site, dynamique 

saisonnière de la macrofaune sur trois sites et répartition en 2000 de la mégafaune à l'échelle 

de la rade et des entités sédimentaires) a permis de définir la place de la crépidule et son rôle 

dans la dynamique d'évolution des peuplements (en terme de diversité spécifique et de 

structure taxo-trophique). Le suivi des paramètres environnementaux réalisé en parallèle du 

suivi des peuplements, à des fréquences adaptées à chaque compartiment et à chaque échelle, 

a permis d'appréhender le fonctionnement global de l'écosystème. La compétitivité et 

l'adaptabilité de la crépidule face aux interactions biotiques (compétition, prédation) et aux 

fluctuations de l'environnement ont ainsi pu être précisées. 

 

Dynamique du recrutement post-larvaire 

La dynamique de colonisation sur les collecteurs en 1999-2000, à RO, présente une 

forte variabilité. Les processus structurants majeurs dépendent de la saison : 

• Avant juin : prédation et température de l’eau, 

• juin à août : compétition spatiale (recrutements estivaux). Les suspensivores 

dominent alors largement. La variabilité inter-annuelle est liée à la nature et l’intensité des 

efflorescences phytoplanctoniques estivales, 

• automne : compétition spatiale (recrutements automnaux). Les suspensivores 

dominent toujours. La variabilité inter-annuelle est moins nette et les peuplements 1999 et 

2000 convergent vers une structure pré-hivernale similaire. 

La présence de la crépidule dans les taxons dominants témoigne de la 

compétitivité et du fort potentiel d’adaptation aux fluctuations de l’environnement de cette 

espèce (même après blooms toxiques et sédimentations massives). 

 

Macrofaune benthique 

Les suivis des peuplements de macrofaune, de l’hydrologie et du sédiment des trois 

sites ateliers en 1999-2000 a permis de les caractériser écologiquement : 

Le site KE (banc de maërl de Keraliou) montre une saisonnalité marquée, liée à 

l’eutrophisation : l’abondance des déposivores toute l’année est liée à celle de la matière 

organique et la dominance des détritivores en été-automne est liée aux débris phytogènes. 

Ce site, compte tenu des faibles densités observées, n’est pas impacté par la crépidule. 
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Le site RO (anse de Roscanvel) a une diversité spécifique remarquable malgré les 

fortes densités de crépidules. Cependant, l’augmentation des dominances de polychètes 

opportunistes en 2000, liée à l’enrichissement du sédiment en pélites et matière 

organique (biodépôts des crépidules) peut être interprété comme un premier signe de 

dégradation. Les crépidules ont donc un impact indirect (via l’envasement induit) mais 

notable sur le peuplement qui pourrait évoluer vers une communauté type "strate à 

crépidules". 

Le site CA (chenal au sud de Rozegat) présente une structure taxo-trophique 

stable malgré une forte eutrophisation (biodépôts). Les espèces sensibles de l’endofaune 

sont exclues au profit de polychètes opportunistes mais l’épifaune est favorisée par les 

chaînes de crépidules (complexification de l’habitat). Le balane Elminius modestus (espèce 

introduite) domine cette épifaune. Les crépidules, outre l’impact indirect (via l’envasement 

induit) ont donc ici également un impact direct : le recouvrement du sédiment par les chaînes 

de crépidules modifie le peuplement originel mais crée une troisième dimension à l’habitat 

qui initie une nouvelle compétition spatiale sur le substrat « coquilles de crépidules ». 

 

Mégafaune benthique 

L’importance du stock et de l’aire de répartition de la crépidule par rapport au reste 

de la mégafaune montre la place importante prise par cette espèce dans la biocénose en 50 

ans (cf. III.4.2.4). Sur les zones fortement colonisées par la crépidule (sauf le maërl, habitat 

déjà complexe), la diversité spécifique totale est conservée mais la composition spécifique 

est modifiée. L’épifaune, comme pour la macrofaune, est favorisée par les chaînes de 

crépidules. L’approche fonctionnelle souligne la diversité et l’abondance des suspensivores 

et des prédateurs, témoignant de l’importance de la production primaire microphytique et 

des interactions biotiques dans ce compartiment. 

 

Cette approche globale et intégrée de l'écosystème rade de Brest, alliée à une 

meilleure connaissance des caractéristiques biologiques de Crepidula fornicata, constitue un 

préalable indispensable à la compréhension des mécanismes de prolifération de cette espèce 

introduite et à l'identification de ses impacts sur le fonctionnement de l’écosystème. 
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 CONCLUSIONS GENERALES - PERSPECTIVES 

 

Dans le cadre général de la gestion des écosystèmes côtiers, l'approche consistant à 

associer un suivi des paramètres environnementaux avec celui des peuplements pélagiques et 

benthiques permet d'appréhender le fonctionnement global de l'écosystème étudié. En ce qui 

concerne la problématique des espèces proliférantes (en l’occurrence la crépidule en rade de 

Brest), cette approche permet également d'étudier les mécanismes d'adaptation et de 

régulation naturelle de l’envahisseur face aux fluctuations naturelles de l'environnement 

(hydroclimat) et aux perturbations anthropiques (eutrophisation par exemple). L'analyse des 

conditions favorables à la prolifération de la crépidule en rade permet d'expliquer le processus 

d'évolution de son aire de répartition et de son stock jusqu'en 2000. Leurs évolutions futures 

sont envisagées ci-après afin de faire des recommandations pour tenter d'en limiter l'extension 

et de sauvegarder ou de reconquérir des zones favorables au semis des juvéniles de Pecten 

maximus afin de pérenniser la pêcherie de coquilles Saint-Jacques en rade de Brest. Cette 

étude a également permis une description des peuplements benthiques soumis à cette invasion 

et constitue un état de référence de la mégafaune de la rade en 2000. Les impacts de la 

crépidule sur l'écosystème (colonne d'eau, sédiment et biocénoses) ont été précisés et des 

perspectives d'études sont proposées dans le cadre de la gestion intégrée de cet écosystème. 

 

MECANISMES DE PROLIFERATION DE L'ESPECE INTRODUITE 

CREPIDULA FORNICATA EN RADE DE BREST 
 

Adaptation de la crépidule aux fluctuations de l'environnement et régulation naturelle 

La variabilité mensuelle du recrutement de la crépidule est liée à son cycle 

biologique (pics de recrutements estivaux et automnaux issus des pontes) tandis que la 

variabilité inter-annuelle est modulée principalement par les facteurs environnementaux 

(température, nature et intensité des efflorescences phytoplanctoniques, etc. ; Figure C-1). 

La dynamique démographique (évolution des sex-ratio) est apparue plus stable à CA 

qu'à RO en 2000. La proportion de juvéniles augmente et atteint un maximum en été-automne 

(recrutement) et la transition du stade mâle au stade femelle semble plus fréquente (bien que 

continue sur l'année) au printemps-été pour les crépidules en chaînes libres. La période 

d'incubation des œufs (mi-février à octobre) a pu être précisée pour les femelles en phorésie 
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sur Pecten maximus en 2000. Cette période débute, cette année là, au moment du 

réchauffement de l'eau de fond (> 10°C) et implique (après un mois d'incubation) une période 

d'émission des larves véligères dans la masse d'eau coïncidant avec la période de production 

primaire printanière (source d'alimentation de ces larves). L'émission des larves est maximale 

(maximum de femelles participant aux pontes) de mai à mi-juillet, soulignant l'importance de 

la nature et de l'intensité des efflorescences secondaires (fin de printemps – début d’été) sur le 

cycle de vie de cette espèce (avec une phase pélagique estimée à un mois). Les émissions de 

larves issues des pontes précoces (mi-février à mi-mai) et tardives (août à octobre) sont moins 

intenses (moins de femelles participant aux pontes). La production annuelle d'œufs, estimée 

pour chaque population de chaînes libres étudiée en 2000, est de 6,6 à 9,1 millions d'œufs.m-2. 

L'étude de l'évolution des structures de taille des crépidules sur les deux populations 

de chaînes libres montre un pic de recrutement de juvéniles (> 1 mm) en été et un autre en 

automne (les larves issues des pontes précoces n'apparaissent pas dans ces populations). 

Malgré l'imprécision de la méthode, l'évolution de quelques classes d'âge est partiellement 

suivie et l'intensité des recrutements a pu être estimée. La station CA aurait connu un 

recrutement annuel relativement régulier de 1997 à 2000 (200 à 360 ind.m-2.an-1, soit 9 à 24% 

de la population). La station RO a présenté un recrutement très élevé en 1998 (estimé à 

940 ind.m-2, soit 40% de la population totale au printemps 1999), mais qui a chuté 

respectivement à 24% (370 ind.m-2) puis 15% (120 ind.m-2) des effectifs totaux de la 

population en 1999 et 2000. Ces chiffres, rapportés à la production d'œufs estimée en 2000, 

témoigneraient d'une forte mortalité associée aux phases larvaire et/ou post-larvaire. 

Malgré une colonisation des fonds plus récente, RO présentait une densité de 

crépidules supérieure à celle de CA en 1999, mais qui a fortement diminuée (-40%) en 2000 

pour atteindre une valeur similaire à celle de CA (soit 1300 à 1500 ind.m-2 pour 2,5 à 

3,1 kg PS.m-2). Une auto-régulation naturelle, la prédation par Asterias rubens (très abondante 

en 1999) et/ou l'impact de la pêche à la drague (ces deux derniers facteurs étant absents à CA) 

pourraient être à l'origine du déclin observé à RO.  

Les mesures en trois dimensions des coquilles de crépidules ont permis d'établir des 

relations allométriques pour les deux sites (RO, CA), que ce soit pour les individus en chaînes 

libres ou ceux en phorésie. A cet égard, le taux de phorésie des crépidules sur les coquilles 

Saint-Jacques est très variable d'une coquille à l'autre, ce qui n'a pas permis d'appréhender son 

évolution. Une valeur moyenne de 14,4 crépidules par coquille Saint-Jacques est cependant 

estimée à RO en 1999-2000. Cette étude montre que le type de support influence plus la 

forme de la coquille que la variabilité spatiale. Ainsi, un aplatissement global (hauteur droite) 
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est observé sur les crépidules en phorésie par rapport à celles en chaînes libres, et ce pour les 

deux sites. Les différences entre les relations allométriques de ces populations apparaissent à 

partir d'une longueur droite de 10 mm, longueur qui correspondrait à la différenciation 

sexuelle de la majorité des juvéniles vers le stade mâle. La majorité des mâles ont une 

longueur droite comprise entre 10 et 43 mm. La taille moyenne des mâles, inférieure pour les 

crépidules en phorésie (22,5 mm) par rapport à celles en chaînes libres (27,5 mm), 

témoignerait d'une différenciation sexuelle plus précoce de ce stade. La majorité des femelles 

ont une taille comprise entre 27 et 55 mm, avec une moyenne de 36,5 mm quelle que soit la 

population considérée. L'étude de l'évolution des structures de taille des crépidules sur la 

population en chaînes libres à RO en 1999-2000, malgré l'imprécision de la méthode, permet 

d'amorcer une courbe de croissance (relation taille-âge, pour les deux premières années) qui 

est similaire à celles établies pour cette espèce dans la littérature sur plusieurs sites de la 

façade atlantique. Les taux de croissance légèrement plus faibles en 2000 par rapport à 1999 

pourraient résulter d’une année 1999 globalement un peu plus chaude. En rade de Brest, le 

taux de croissance serait maximal de mai à août et nul en hiver (avec un ralentissement de la 

croissance en septembre et une reprise en avril). Si ces variations semblent synchrones pour 

toutes les crépidules, les valeurs absolues pourraient différer selon l'année, la classe d'âge ou 

la population considérée. La taille moyenne des individus peu après le recrutement (quelques 

millimètres) semble plus faible à CA par rapport à RO, malgré un taux de croissance estival 

similaire entre les deux sites. Des différences survenant lors de la vie larvaire, les forts taux de 

pélites et de matière organique à CA, ou des interactions biotiques (intra- et interspécifiques) 

propres à chaque site pourraient expliquer cette différence. 

L'étude de la structuration des chaînes de crépidules a été réalisée sur les crépidules 

en phorésie sur Pecten à RO. Sur ce type de support, 77 à 87% des individus étaient associés 

en chaînes en 1999-2000. Une dynamique saisonnière est observée : le recrutement des 

juvéniles à partir de l'été provoquerait un allongement des chaînes primaires (fixation 

privilégiée sur les sommets) jusqu'à l'automne où leur "saturation" (toutes les positions 

apicales sont occupées) favoriserait la fixation en position secondaire sur les chaînes (plutôt 

que sur la coquille Saint-Jacques). Cette tendance confirme le comportement agrégatif des 

crépidules. En hiver, la migration des jeunes mâles récemment recrutés (sur les chaînes 

"saturées" en phorésie ou sur d'autres chaînes libres proches) vers le support coquille Saint-

Jacques et/ou une mortalité plus importante des femelles âgées à la base des chaînes primaires 

en phorésie (devenant alors des chaînes libres) expliqueraient la diminution de la longueur et 

de la fréquence des chaînes primaires au profit des individus isolés. Au printemps, la longueur 
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moyenne des chaînes et, jusqu'à l'été, les proportions de chaînes secondaires et d'individus 

isolés diminuent. La transition du stade mâle au stade femelle, associée à une augmentation 

du taux de croissance pourrait alors avoir deux conséquences : (1) les mâles isolés deviennent 

suffisamment grands (et attractifs) pour initier de nouvelles chaînes primaires, et (2) les 

individus à la base des chaînes secondaires les plus anciennes atteignent une taille limite, 

impliquant une position précaire et le détachement de cette structure secondaire (qui devient 

alors une nouvelle chaîne libre). La progression très régulière (modélisable 

mathématiquement) des fréquences moyennes des structures de chaîne et des positions des 

crépidules en phorésie sur P. maximus à RO en 1999-2000 témoigne d'une structuration 

élaborée. L'optimisation de la répartition des bases et de la formation des chaînes, en fonction 

de la disponibilité des supports et de la dynamique des populations, permet à cette espèce de 

former une « population phorétique » structurée et potentiellement autonome en terme de 

reproduction. La structure des chaînes en phorésie la plus couramment observée sur P. 

maximus en 1999-2000 est constituée par une ou deux femelles à la base puis des mâles de 

plus en plus jeunes vers le sommet. La fréquence des tailles moyennes en fonction des 

positions dans la chaîne suggère que des positions successives dans la chaîne primaire 

peuvent être occupées par une même classe d'âge. 

 

L'étude du contenu viscéral en pigments de la crépidule a permis de mettre en 

évidence plusieurs caractéristiques de la dynamique alimentaire de cette espèce en 2000 : 

l'ingestion peut être importante et rapide (quelques heures) quand la biomasse 

phytoplanctonique disponible augmente après une période de faible abondance. Le matériel 

ingéré est digéré en quelques jours. La teneur viscérale en pigments est un paramètre à fort 

turn-over qui nécessiterait un pas d'échantillonnage serré pour suivre son évolution 

temporelle. Cette teneur est globalement corrélée à la biomasse disponible à l'échelle de la 

saison de production primaire (mars à octobre), mais d'autres facteurs peuvent moduler 

l'intensité de l'ingestion, comme la température ou la composition spécifique du 

phytoplancton. La charge en MES et MOP de l'eau de fond ne semble pas avoir d'influence 

majeure à court terme sur l'alimentation (dans les limites atteintes en 2000 ; cf. pic du 3 mai 

associé à de fortes teneurs viscérales en pigments). L'état physiologique des individus et la 

part de la consommation sur d'autres compartiments trophiques (détritique, 

microphytobenthos, etc.) pourraient également influer sur l’ingestion de la production 

phytoplanctonique. L'étude de la composition isotopique du pied de la crépidule a confirmé le 

caractère intégrateur de cet organe. Une relation faible mais significative entre la taille 
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(longueur droite) des crépidules et le δ15N est observée à RO en 2000. Cette tendance pourrait 

s'expliquer par des changements métaboliques liés à l’âge et induisant un fractionnement 

différent, ou par une sélectivité lors de l'ingestion différente chez les jeunes crépidules et les 

crépidules plus âgées. Le fractionnement mesuré sur le δ15N moyen du pied de la crépidule la 

classe parmi les consommateurs primaires (alimentation sur la production primaire 

microphytique). Le fractionnement sur le δ13C moyen indique une ressource assimilée dont la 

signature isotopique est nettement plus enrichie en carbone lourd que la MOP pélagique. Une 

sélection de la MOP pélagique lors de l'ingestion, un fractionnement pendant l'assimilation 

par les voies métaboliques, ou la consommation d'une autre ressource pourraient expliquer ce 

décalage. Pour appuyer cette dernière hypothèse, la gamme des valeurs isotopiques du 

microphytobenthos dans la littérature (e.g. Currin et al., 1995 ; Créach et al., 1997 ; Riéra et 

al., 1999, 2002 ; Sauriau et al., 2002) est plus proche des valeurs théoriques de la ressource 

trophique de la crépidule que de celles de la MOP pélagique. Une alimentation mixte de ce 

suspensivore, à la fois sur le compartiment microphytobenthique et, dans une moindre 

proportion, sur la MOP pélagique concorderait avec la signature isotopique observée. 

L'absence d'étude sur la signature isotopique du compartiment microphytobenthique en rade 

de Brest ne permet pas de conclure sur ce point. 

 

 
Figure C-1 : Schéma de synthèse des facteurs de régulations et d’adaptations du cycle biologique de 

Crepidula fornicata aux fluctuations de l’environnement en rade de Brest. 
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Evaluation du stock de crépidules en 2000 et évolution depuis 1995 

Le stock de crépidules a considérablement augmenté de 1995 à 2000, mais de façon 

agrégative. Les densités et biomasses modélisées montrent en 1995 plusieurs secteurs 

présentant de fortes densités de crépidules (> 200 ind.m-2) : le chenal de l'Aulne, le chenal au 

sud du banc de Rozegat, l'anse de Roscanvel et le nord de la pointe de Lanvéoc. En 2000, les 

mêmes secteurs sont globalement retrouvés, mais avec des densités accrues (> 1000 ind.m-2). 

Le secteur du chenal de l'Elorn (non échantillonné en 1995) présente également en 2000 de 

très fortes densités. L'étude de la variabilité spatiale du recrutement 1999 et celle des 

structures démographiques de cette population en 2000, montrent un recrutement important 

(l'augmentation du stock global de 1999 à 2000 est estimée à près de 24%) et continu au cours 

des quelques années précédentes sur la majeure partie de la rade. Ces résultats témoignent 

d'une dynamique de prolifération encore active et intense en 2000. La densité du recrutement 

en 1999 augmente localement selon un gradient croissant de densité (densité totale) de 

crépidules sur le fond, confirmant le caractère agrégatif de la dynamique de colonisation de 

cette espèce (métamorphose des post-larves favorisée par la présence d'adultes 

conspécifiques). Ainsi, l'accroissement du stock résulte principalement de l'augmentation des 

densités (et des biomasses) sur les secteurs déjà fortement colonisés en 1995, sans que ces 

bancs ne se soient considérablement étendus (à l’exception de la zone de Roscanvel). Le stock 

de crépidules estimé en 2000 est de 29,36 milliards d’individus pour 127125 tonnes PF. 

Cependant, l'estimation de la capacité de charge maximale théorique (densité > 4800 ind.m-2 

et biomasse > 7000 g PS.m-2, soit environ 10,5 kg PF.m-2) laisse supposer que certaines zones 

de la rade sont "saturées" en 2000 (bassin sud notamment). Il n'est pas possible de conclure à 

ce stade sur l'évolution ultérieure de ces zones (étalement, stabilisation ou déclin). Le rejet des 

crépidules draguées par les pêcheurs sur des zones encore peu colonisées pourrait favoriser le 

recrutement de jeunes individus (en raison du comportement grégaire de l’espèce) et amorcer 

un nouveau processus local de prolifération. L'apparition en 2000, par rapport à 1995, de 

nouvelles "taches" à fortes densités de crépidules entre les zones de pêche à la drague et le 

port du Tinduff (extrémité nord-ouest du banc de Rozegat, chenal à l'est du banc du Poulmic, 

chenal au sud de la pointe du Bindy) pourrait résulter de ce processus. Par ailleurs, les 

interactions intra-spécifiques (compétition trophique et spatiale) et la forte biodéposition 

engendrée par l’activité alimentaire des individus sur ces bancs pourraient induire une 

mortalité plus élevée et/ou modifier la dynamique de la population (recrutement, croissance). 

Plusieurs zones de la rade (anses du Moulin Blanc, de Roscanvel et du Fret, nord-est du banc 

de Keraliou, pointe du Bindy, anse du Poulmic, banc du Capelan, nord de Lanvéoc et un 
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secteur du chenal de l'Elorn) présentent un recrutement relatif (rapporté à la densité totale de 

crépidules) des individus nés en 1999 plus faible qu'ailleurs (augmentation de la densité locale 

inférieure à 22%). La dynamique de prolifération pourrait alors être localement enrayée, 

conduisant à une stabilisation ou régression progressive de la densité locale. Cependant, la 

saturation des zones ayant atteint la capacité de charge maximale pourrait provoquer un 

accroissement généralisé de l’aire de répartition des bancs à forte densité (étalement des 

agrégats). Il n’est pas possible dans l’état actuel des connaissances de conclure sur l’évolution 

ultérieure du stock total et de sa répartition et un nouveau suivi serait nécessaire dans les 

prochaines années pour préciser cette évolution et sa dynamique (Figure C-2). 

 

 
Figure C-2 : Dynamique de colonisation et de prolifération de la crépidule en rade de Brest : évolution du 

stock et de l’aire de répartition de 1945 (absente) à 2000 (cette étude) et processus hypothétiques 
d’évolution ultérieure. 

 

IMPACTS SUR LE FONCTIONNEMENT DE L'ECOSYSTEME RADE DE BREST 

 
Impacts sur l'environnement 

La diminution progressive de la saisonnalité de la production primaire, liée aux 

changements temporels des limitations par les sels nutritifs (rapports de Redfield et al., 1963), 

est un trait majeur de l'évolution de l'environnement rade de Brest depuis les années 1970. 

Cette tendance résulte des apports croissants en nitrates par les rivières drainant les bassins 

versants (soumis à une intense activité agricole), mais aussi d’une reminéralisation de plus en 

plus efficace de la silice biogénique depuis le sédiment, permettant de soutenir des 

efflorescences phytoplanctoniques siliceuses en période estivale. Cependant, ces 

efflorescences secondaires sont (co-)dominées de plus en plus fréquemment par des 
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dinoflagellés (dont certains sont toxiques) depuis les années 1990, alors que la régénération de 

la silice biogénique par le sédiment est potentiellement maximale. Une limitation éventuelle 

par les phosphates est évoquée sans qu'il soit possible de conclure. Par ailleurs, l'étalement de 

la période de production primaire ne se traduit pas par une augmentation de la biomasse 

fraîche (chlorophylle a) intégrée sur l'année, mais par une augmentation de la biomasse 

dégradée (phéophytine a). Ce résultat, et celui concernant la régénération de la silice 

biogénique depuis le sédiment, semblent indiquer un rôle de plus en plus important des 

suspensivores benthiques (avec une contribution majeure de la crépidule) dans le contrôle de 

la production primaire planctonique. Le rôle éventuel des filtreurs dans le rétro-contrôle de 

cette production primaire témoignerait d'un fort couplage pelagos-benthos dans l'écosystème 

rade de Brest. 

La concentration en phéophytine a dans le sédiment est la plus élevée à CA, alors 

que ce site présente la plus faible biomasse en phéopigments intégrée dans l'eau de fond (avec 

un coefficient [sédiment]/[eau de fond] de 18,8). Ce résultat confirmerait l'exportation 

massive de la production primaire pélagique vers le compartiment sédimentaire. Il 

s’expliquerait, compte tenu de l'absence de conditions hydrodynamiques favorisantes 

particulières, par l'activité trophique des suspensivores (filtration et biodéposition) et 

notamment des crépidules en fortes densités sur ce site. Ainsi, la filtration de l'eau de fond 

piégerait le matériel pélagique (ou benthique, issu de la production primaire dans le 

sédiment), via le compartiment biologique. Cette hypothèse, associée à une légère 

augmentation de la fraction organique du sédiment dans les zones fortement colonisées, est 

actuellement étudiée par les chercheurs du LEMAR à Rozegat, par des mesures de flux 

biogéochimiques à l’interface eau-sédiment et d'activité de filtration in situ le long d’un 

gradient de densité de crépidules. Le piégeage benthique de la biomasse pigmentaire 

pélagique est également observé à RO, dans une moindre mesure ([sédiment]/[eau de fond] 

proche de 8), alors que la concentration sédimentaire en phéophytine à KE peut s’expliquer 

par l'importance du matériel frais produit au fond. 

La production journalière de biodépôts par la crépidule en rade est estimée en 2000 à 

21019 ± 5360 tonnes PF (dont 5255 ± 1340 tonnes PF de matière organique). La 

répartition des biodépôts serait proportionnelle à la répartition des densités de crépidules et 

pourrait atteindre localement 3,2 kg PF.m-2.j-1 (dont 0,8 kg PF.m-2.j-1 de matière organique) 

pour une densité de crépidules de 4548 ind.m-2 (valeur maximale observée en 2000). Le rôle 

de la crépidule, comme facteur majeur d'eutrophisation benthique (au sens de l’enrichissement 

en matière organique du sédiment) est ainsi mis en évidence. 
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Impacts sur les peuplements benthiques 

L'étude du recrutement des post-larves d’invertébrés benthiques sur des collecteurs 

artificiels permet d'établir un schéma général de la dynamique de colonisation de ce type de 

substrat à RO. Peu après l'immersion (fin d'hiver, début du printemps), la diversité 

taxonomique augmente rapidement, mais ce sont les hydrozoaires et des taxons dominants de 

la méiofaune (copépodes, ostracodes, nématodes et acariformes) qui colonisent massivement 

les substrats vierges. Les polychètes syllidés (principalement des exogoninés, prédateurs des 

hydrozoaires) et les spongiaires s'installent ensuite et voient leurs densités augmenter jusqu'en 

juin. La prédation (par les exogoninés pour les hydrozoaires et par les nudibranches pour les 

spongiaires), d'autant plus importante que l'immersion des collecteurs a été précoce, et la 

température de l'eau sont alors les processus structurants majeurs de la dynamique de 

colonisation à cette période. De juin à août, le recrutement important de nombreuses autres 

espèces de la macrofaune (bryozoaires, polychètes sédentaires, prosobranches et bivalves), 

dans un contexte d'abondances maximales de la méiofaune et de macroalgues, vient 

complexifier le peuplement macrobenthique. A partir de cette date, les suspensivores 

dominent largement le peuplement recruté sur les collecteurs (75 à 98% des densités). La 

compétition spatiale entre les espèces est un premier facteur structurant la dynamique du 

peuplement à cette période (e.g. les spongiaires sont limités par la colonisation croissante par 

les bryozoaires et les serpulidés), mais le facteur majeur responsable de la variabilité inter-

annuelle observée est la nature et l'intensité des efflorescences phytoplanctoniques estivales 

(Chauvaud et Thouzeau, soumis). Ainsi, l'occurrence d'un bloom toxique (comme en 1995) ou 

une sédimentation post-bloom massive (comme en 1999) peuvent avoir une forte répercussion 

sur la diversité et l'abondance des espèces suspensivores captées (spongiaires, certains 

prosobranches, bivalves et serpulidés). Les fortes mortalités associées à ces événements 

ponctuels et l'espace laissé vacant sur les supports induit alors un retour vers un "état initial" 

du peuplement dont peuvent profiter temporairement certaines espèces opportunistes (comme 

les spirorbes et les copépodes, taxons à fort turn-over, en 1999). Les recrutements automnaux 

des espèces de la macrofaune (dont les prosobranches et les bivalves) rétablissent ensuite une 

dynamique de colonisation dominée par la compétition spatiale. La présence des crépidules 

dans les taxons dominants en été et en automne, même après un bloom toxique (cf. 1995) ou 

une sédimentation massive (1999), prouve la compétitivité de cette espèce et son fort potentiel 

d’adaptation aux fluctuations de l’environnement. 
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Impacts sur la macrofaune 

 

Le suivi de la macrofaune benthique a permis de caractériser les peuplements sur 

chacun des trois sites ateliers. En particulier, la comparaison des peuplements de macrofaune 

à CA et RO a permis de comprendre l'impact de la crépidule sur les autres espèces associées 

et l'évolution potentielle de la structure taxotrophique du peuplement macrobenthique lors de 

l'évolution vers un stade avancé de colonisation par la crépidule (recouvrement total et 

envasement). Les dynamiques esquissées sur chaque site nécessiteraient cependant un suivi 

plus long pour conclure sur la saisonnalité et les évolutions inter-annuelles observées. 

Le peuplement de macrofaune de KE présente une saisonnalité marquée (déjà 

observée sur ce site par Grall, 2002), conséquence indirecte de l'eutrophisation des eaux de la 

rade, avec la prolifération d'épiphytes sur les thalles calcaires en été et l'enrichissement en 

matière organique du sédiment qui favorise les déposivores. La crépidule, compte-tenu de ses 

faibles densités, n'a pas d'impact notable sur ce site. Le peuplement de macrofaune à RO est 

remarquablement diversifié malgré les fortes densités de crépidules. Cependant, les premiers 

signes d'une dégradation due à l'enrichissement en pélites et en matière organique du sédiment 

(impact de la biodéposition par la crépidule) sont visibles en 2000. A terme, il est probable 

que cet habitat et son peuplement évoluent vers un état proche de celui observé à CA. 

Finalement, le peuplement de macrofaune à CA semble être le plus stable au niveau de sa 

structure taxo-trophique, malgré une forte eutrophisation benthique (envasement par les 

biodépôts) et la dominance d'espèces introduites (Elminius modestus, Crepidula fornicata). Si 

sa richesse taxonomique est globalement inférieure à celle de RO, elle reste relativement 

forte, même par rapport au peuplement de maërl réputé pour sa biodiversité 

exceptionnellement élevée (Grall, 2002). Ce résultat est dû pro parte à la complexification de 

l'habitat créée par l'enchevêtrement des coquilles de crépidules. Les premiers stades de 

colonisation par la crépidule (cf. RO) se traduisent par une prolifération massive de l'espèce, 

mais l'impact en terme d'enrichissement en matière organique du sédiment n'est pas instantané 

(surtout si l'hydrodynamisme limite l’envasement). L'impact écologique est alors globalement 

positif dans un premier temps, en augmentant la biodiversité de la strate ; la chute des indices 

de diversité traduisant la dominance de la crépidule n'implique pas une perte de diversité 

spécifique ni un déséquilibre important des structures taxonomiques à l'échelle du 

peuplement. Par contre, la plupart des espèces sensibles de l'endofaune (dont les bivalves à 

fort intérêt halieutique) sont progressivement exclues au profit de polychètes opportunistes. 

Le site CA, anciennement colonisé par la crépidule et dont les densités et l'envasement induit 
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sont stables, pourrait alors représenter le stade ultime d'évolution (seuil de densité-dépendance 

atteint après un fort envasement du sédiment originel) et définir un habitat à part entière des 

fonds de la rade de Brest : la strate à crépidules, au sens biosédimentaire et écologique du 

terme. Cette communauté n'est cependant pas figée et reste sensible aux perturbations 

naturelles ou anthropiques : blooms toxiques, épisodes de sédimentation massive, 

hydroclimat, compétition spatiale sur le substrat "coquilles de crépidules", etc. 

La strate à crépidules est définie par rapport à un contexte géographique (place dans 

l'écosystème à plus grande échelle, influence des habitats environnants) et historique 

(sédiment et peuplement d'origine, vitesse de colonisation). En baie de Marennes-Oléron, De 

Montaudouin et Sauriau (1999) ont décrit, parmi les taxons dominants des peuplements de 

macrofaune des vases subtidales, les espèces significativement associées aux crépidules : 

Heteromastus filiformis et némertes pour l'un des sites (avec 1355 crépidules.m-2), 

Notomastus latericeus, Euclymene oerstedii et Maldane glebifex pour l'autre (avec 

72 crépidules.m-2). Ces auteurs ont montré une diversité spécifique et une abondance totale de 

la macrofaune plus fortes en présence de crépidules sur ces vases. Sur l'ensemble de la baie de 

Marennes-Oléron, des spionidés (Aonides oxycephala, Prionospio malmgreni et Malacoceros 

fuliginosus), un eunicidé (Marphysa bellii) et des terebellidés (Amphitrite figulus) étaient 

préférentiellement répartis dans les bancs de crépidules (De Montaudouin et Sauriau, 2000). 

Ces exemples de la littérature montrent que la composition taxonomique des peuplements 

associés à la strate à crépidules peut être très variable d'un écosystème à l'autre, même si des 

tendances générales sont retrouvées : modification de la biodiversité, dominance d'espèces 

tolérantes et opportunistes de déposivores dans l'endofaune au détriment des suspensivores 

sensibles de l'endofaune, … 

Enfin, si la crépidule domine à CA par sa biomasse, les densités sont dominées par 

une autre espèce invasive : Elminius modestus, espèce originaire d'Australie et de Nouvelle-

Zélande. Introduite en Angleterre par des navires (individus fixés sur la coque ou larves 

présentes dans les eaux de ballast ; Crisp, 1958), elle s'est rapidement répandue sur les côtes 

européennes (de l'Allemagne à Gibraltar ; Barnes et Barnes, 1960, 1966). Sa tolérance pour 

une large gamme de température, de salinité et de turbidité de l'eau, et sa croissance rapide 

(elle peut atteindre 6 mm en 40 jours) lui assurent une forte compétitivité avec les balanes 

indigènes (Chthamalus spp., Balanus spp., Semibalanus balanoides). Ces caractéristiques lui 

permettent aussi de coloniser des milieux où les autres balanes sont absentes. La forte 

dominance de ce crustacé cirripède à CA est un exemple remarquable de compétition spatiale 

sur un compartiment (épifaune) occupant un habitat déjà "saturé" par la crépidule. Les 
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impacts éventuels sur la dynamique de population de C. fornicata (structuration des chaînes, 

recrutement, croissance, mortalité) et sur les flux pélago-benthiques (sels nutritifs, carbonates) 

à l'interface eau-sédiment, restent à étudier. 

 

Impacts sur la mégafaune 

 

La cartographie du mégabenthos de la rade de Brest en 2000 et l'analyse des 

peuplements ont montré une richesse taxonomique forte à l'échelle des entités sédimentaires. 

La diversité locale (échelle de la station) des sédiments meubles entourant le centre rade serait 

plus importante qu'ailleurs. L'importance du stock et de l'aire de répartition de la crépidule par 

rapport aux biomasses locales et moyennes de la mégafaune hors crépidules souligne la place 

qu'a prise cette espèce dans la biocénose de cet écosystème en 50 ans. La présence des 

crépidules, même en fortes densités, ne modifie pas la diversité spécifique totale (à l'échelle 

locale et à celle de l'entité sédimentaire), mais la baisse des indices de diversité est d'autant 

plus marquée que cette espèce est abondante : à l'échelle de la station, l'indice de Shannon-

Weaver (H') est inférieur à 2 et l'équitabilité (indice J de Piélou) est inférieure à 35% à partir 

de 200 crépidules.m-2. Par ailleurs, la présence des chaînes de crépidules (à partir de 

250 ind.m-2) crée un substrat favorable à l'épifaune (comme cela a été également montré pour 

la macrofaune) et induit une augmentation légère mais significative de la mégafaune associée. 

A l'échelle des entités sédimentaires, cette tendance est surtout perceptible sur les sables (au 

sens large), sur les sédiments envasés et au sein de la strate à crépidules, mais pas sur le maërl 

(dont la complexité architecturale du substrat est déjà importante) ni en centre rade (où la 

crépidule est peu abondante). 

L'approche fonctionnelle de l'étude des peuplements de mégafaune benthique montre 

que les suspensivores et les prédateurs, aux deux extrémités de la chaîne alimentaire, sont les 

groupes trophiques les plus diversifiés et les plus abondants sur toutes les entités 

sédimentaires de la rade. Ce résultat témoigne d’une biocénose, à cette échelle biologique 

(mégafaune), dont le fonctionnement dépend principalement de la production primaire 

microphytique et des interactions biotiques (prédation = facteur de régulation). Le caractère 

eutrophe des eaux de la rade est également mis en évidence par l'abondance (en densité et en 

biomasse) des suspensivores autres que la crépidule sur les zones à fortes densités de 

crépidules. Cependant, et comme pour la macrofaune, les espèces de la mégafaune endogée 

sensibles à l'eutrophisation du sédiment induite par les biodepôts disparaissent au profit 

d'espèces tolérantes et ou opportunistes et de l'épifaune. 
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Impacts à long terme 

 

La modification irréversible de l’habitat d’origine classe la crépidule parmi les 

ecosystem engineer (Crook, 2002) caractérisés par : 

- la création d’un habitat particulier (3 dimensions) : les chaînes enchevêtrées. 

C’est l’effet autogénique : sa présence crée une structure nouvelle ; 

- l’envasement de l’interface eau/sédiment (biodéposition). C’est l’effet 

allogénique : sa présence modifie indirectement la structure de l’habitat. 

La biodiversité est localement équivalente aux autres habitats, mais la structure taxo-

trophique du peuplement originel est modifiée. Les espèces déposivores opportunistes et 

suspensivores épigés sont favorisées. Cependant, à l’échelle de la rade, les risques à long 

terme sont : 

- l’homogénéisation des fonds, 

- la disparition des peuplements caractéristiques associés aux anciens habitats, 

- la raréfaction progressive des espèces sensibles à l’envasement du sédiment 

(dont certaines espèces halieutiques). 

Parmi les conséquences majeures de l’extension éventuelle des fonds fortement 

colonisés par la crépidule, une diminution de la biodiversité globale et des impacts socio-

économiques (pêcheries) de plus en plus importants sont à craindre. 

 

APPLICATIONS DES ACQUIS DE CE TRAVAIL ET PERSPECTIVES 

 
Choix de zones de nettoyage des fonds pour tenter de limiter l'extension de la crépidule et 

pérenniser la pêcherie de coquilles Saint-Jacques 

Les connaissances acquises dans cette étude sur l'évolution de l'aire de répartition et 

du stock de crépidules soulignent la prolifération intense de la crépidule de 1995 à 2000. Des 

stations du bassin sud et du chenal de l'Elorn ont d'ores et déjà atteint la capacité de charge 

maximale théorique (biomasse > 7000 g PS.m-2). Ces secteurs, fortement envasés et devenus 

impropres à l’installation des recrues de coquilles Saint-Jacques sur les fonds, ne permettent 

plus une utilisation rentable des dragues pour l’exploitation commerciale du gisement de 

coquilles Saint-Jacques (surtout dans le contexte législatif de limitation du temps de pêche 

appliqué en rade). Les temps de tri sur le pont des bateaux sont devenus en effet trop grands, 

au regard des temps de pêche alloués par les gestionnaires du gisement, et la proportion de 
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coquilles Saint-Jacques dans les refus de dragues n’est plus suffisante. Le fort taux 

d’envasement de ces zones et les modifications de la nature des peuplements benthiques qu’il 

a engendré conduisent aujourd’hui les scientifiques responsables du programme visant à 

limiter la prolifération de la crépidule en rade à privilégier en priorité les zones pas encore 

trop colonisées par la crépidule. Ainsi, la zone de Roscanvel serait prioritaire au vu des 

densités actuelles de crépidules et de coquilles Saint-Jacques (zone traditionnelle de pêche en 

rade). Les fonds de ce secteur ne sont pas encore trop envasés, les coquilles Saint-Jacques y 

sont encore présentes en quantité, et les densités de crépidules permettent encore globalement 

le dragage par les pêcheurs. Au printemps 2005, un essai grandeur nature de nettoyage des 

fonds sera entrepris sur une zone de 75 à 100 hectares fermée à la pêche pendant 2 ans. Au 

total, 1200 tonnes de crépidules devraient être enlevées de la zone ; le suivi scientifique (dans 

le cadre du programme INVABIO) consistera à suivre les changements de la nature 

sédimentaire et des flux biogéochimiques à l’interface eau-sédiment engendrés par ce 

nettoyage, ainsi que la recolonisation des fonds par les organismes benthiques (dont la 

crépidule bien évidemment). Parallèlement à ce suivi, 3 millions de juvéniles de coquilles 

Saint-Jacques (taille : 3 cm) seront semés sur la zone nettoyée pour être récoltés 3 ans après. 

Il est clair que parmi les critères de choix des zones à nettoyer, l’existence d’un type 

sédimentaire favorable à Pecten maximus, des fonds exploitables à la drague et des densités 

limitées de prédateurs et de compétiteurs naturels, sont des éléments à prendre en compte. Au 

vu de la répartition de la coquille Saint-Jacques en 2000, la zone pointe d'Armorique – 

Lanvéoc – Pen ar Vir – ouest de Rozegat constitue une autre alternative. En particulier, cette 

zone présente des densités de prédateurs faibles contrairement au banc de crépidules de l'anse 

de Roscanvel (fortes densités de Asterias rubens) et au chenal au sud de Rozegat (fortes 

densités de Ocenebra erinacea). Une autre solution pour pérenniser le stock de P. maximus 

consisterait à semer des juvéniles sur des zones épargnées par la crépidule, comme le nord 

ouest du centre rade (bien que les fonds soient difficilement draguables). Cette solution aurait 

pour avantage de maintenir des géniteurs dans des zones peu enclines à être colonisées par la 

crépidule, mais il est probable que les courants de marée sur ce secteur limitent l’installation 

de post-larves de Pecten sur les fonds. Pour conclure, les zones encore épargnées par la 

crépidule mais pour lesquelles les conditions environnementales seraient favorables à sa 

prolifération (hydrodynamisme modéré, présence de substrats pour la fixation), doivent être 

préservées pour éviter l’implantation de nouvelles colonies. Cela suppose de limiter au 

maximum les rejets de pêche ou des opérations de nettoyage sur ces zones encore vierges. 
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Couplage pelagos/benthos : impact de la crépidule sur la production primaire pélagique 

Suite à l’hypothèse émise quant au rôle de la crépidule sur le fonctionnement de 

l’écosystème rade de Brest (contrôle des successions phytoplanctoniques par le piégeage de la 

BSi à l’interface eau-sédiment ; Chauvaud et al., 2000), un premier essai de validation de 

l’impact de la crépidule sur les flux de silicates à l’interface eau-sédiment a été réalisé au 

laboratoire (incubations de carottes). Les résultats obtenus ont confirmé le rôle majeur joué 

par la crépidule sur le piégeage de la silice biogénique ; ils ont conduit à l’établissement de 

bilans nets saisonniers entre les besoins en silicates nécessaires à soutenir une production 

primaire de nature siliceuse et les apports issus des rivières et de la reminéralisation benthique 

(Ragueneau et al., 2002). Les résultats montrent que la reminéralisation benthique des 

silicates associée aux bancs de crépidules serait aujourd’hui essentielle pour soutenir des 

floraisons estivales de diatomées. Le même type de validation est actuellement en cours à 

partir d’incubations in situ à l’aide d’enceintes benthiques. Les résultats obtenus fournissent 

des flux benthiques de silicates encore plus élevés que ceux obtenus au laboratoire ; un 

exercice d’intercalibration s’avère donc nécessaire entre les deux approches expérimentales. 

Une fois cet exercice réalisé, les bilans saisonniers de flux calculés pour différentes densités 

de crépidules seront spatialisés à l’échelle de la rade, à partir de la cartographie des densités et 

biomasses de crépidules réalisée en 2000. Le gain obtenu dans l’obtention des bilans 

(précision et variance associée) et la possibilité de tester l’impact du nettoyage d’une zone 

géographique donnée sur ces bilans devraient constituer des outils d’aide à la décision 

précieux pour les gestionnaires de l’écosystème rade de Brest. 

 

Gestion intégrée et aide à la décision 

Cette thèse est un exemple de travail d’acquisition et de traitement statistique et 

géostatistique de données biologiques pouvant constituer une étape essentielle dans un 

processus de gestion de la zone côtière en rade de Brest. Dans cette perspective, il est utile de 

définir et préciser le terme de gestion intégrée, concept très actuel mais dont le sens est 

quelquefois flou ou variable. La complexité est une des caractéristiques-clés de la zone 

côtière, produit des interactions complexes entre des facteurs tels que l’environnement 

physique, l’écologie, la structure sociale et le contexte historique de la zone en question 

(Doody, 2003). Le dynamisme qui caractérise ces zones est une cause de problèmes pour sa 

législation : les frontières administratives y sont rarement basées sur des frontières naturelles 

et les activités sectorielles transcendent souvent les frontières administratives. Finalement, il 

n’y a pas de formule simple pour définir les limites de la zone côtière. De ce fait, Il y a un 
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besoin évident d’une approche intégrée et flexible pour l’organisation et la gestion des 

ressources marines afin d’en assurer la gestion à long terme (Ngoile et Horrill, 1993). 

L’homme fait une variété d’usages des ressources côtières, utilisées notamment pour 

diversifier les économies locale et nationale, l’aquaculture, le tourisme et les loisirs 

(Humphrey et al., 2000). Or cet usage extensif introduit des facteurs qui provoquent un 

déséquilibre dans le processus naturel (Ngoile et Horrill, 1993). La pression humaine sur la 

zone côtière est forte et ses activités ne sont pas sans impact : au niveau européen, plus de 

70% des côtes sont actuellement hautement menacées suite aux impacts humains directs et 

indirects (Brynt et al., 1996 in Burbridge et Humphrey, 2003). En rade de Brest, des 

problèmes de marées vertes et de dégradation de la qualité des eaux ont été identifiés depuis 

longtemps déjà. 

Durant les dix dernières années, une prise de conscience croissante des dommages 

provoqués par les nombreuses formes d’activités humaines sur les systèmes côtiers et les 

ressources naturelles s’est développée (Burbridge et Humphrey, 2003). Les demandes 

croissantes de gestion de la zone côtière résultent de la perte des ressources marines vivantes 

(habitats naturels et biodiversité), de changements profonds néfastes aux systèmes 

écologiques (dus par exemple à la dégradation de la qualité de l’eau), de la diminution de 

l’espace ouvert au public (compétition pour l’espace), et de l’érosion de la côte (Humphrey et 

al., 2000). Le terme Integrated Coastal Zone Management (ICZM = gestion intégrée des 

zones côtières) a été inventé pour décrire des efforts multisectoriels, multidisciplinaires, à 

implications sociopolitiques et scientifiques réalisés en zone côtière (Helly et al., 2001). Le 

besoin de trouver des solutions efficaces pour résoudre les conflits d’usages en est le premier 

but (Mac Creary et al., 2001). L’idée est d’améliorer la coopération entre les acteurs 

concernés pour développer un sens général de la responsabilité face à l’environnement 

(Burbridge et Humphrey, 2003). La gestion intégrée des zones côtières est définie par la 

Commission Européenne (1996) comme « un processus continu ayant pour but général de 

mettre en place un développement durable dans les zones côtières et de maintenir leur 

diversité. Elle a pour but, par une gestion plus efficace, d’établir et de maintenir des niveaux 

d’usage, de développement et d’activité durables en zone côtière et éventuellement 

d’améliorer l’état de l’environnement côtier » (O’Hagan et Cooper, 2001). 

Le Conseil Européen reconnaît depuis le début des années 1990 le besoin d’une 

approche stratégique pour planifier et gérer les zones côtières dans le but d’optimiser leur 

contribution à la diversification économique à long terme et au développement régional 

durable (Burbridge et Humphrey, 2003). La recommandation du Parlement Européen et du 
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Conseil de l’Europe du 30 mai 2002 concernant la mise en œuvre de la gestion intégrée des 

zones côtières en Europe souligne l’importance de développer un bilan et des stratégies 

nationales pour la gestion intégrée des zones côtières. Comme les autorités locales prennent 

plus de 90% des décisions sur le littoral européen, il est important qu’elles soient impliquées 

dans le développement de la recherche appliquée marine et côtière (Doody, 2003). L’Europe 

joue un rôle important en influençant les activités des états membres, d’autant plus qu’il y a  

« une demande substantielle du public et des politiques pour la conservation des zones et leur 

développement durable » (Humphrey et al., 2000). 

Alors que le besoin d’une gestion intégrée de la zone côtière est largement reconnu, 

le développement de mesures concrètes reste très difficile en raison des divergences 

fondamentales entre les différents codes de législation et du nombre d’organismes qui 

interviennent (O’Hagan et Cooper, 2001). Ces réponses, à l’échelle européenne, sont donc 

largement fragmentées (Humphrey et al., 2000) et se font par l’intermédiaire de la législation 

européenne et internationale déjà existante (O’Hagan et Cooper, 2001) : 

- Le programme de protection de l’héritage mondial culturel et naturel de l’UNESCO 

(1976), avec des National Heritage Area (NHA) : 31 sites ont des composantes marines ou 

côtières en France ; 

- La Directive Oiseaux (1979), apparue du besoin de protéger les espèces sauvages 

d’oiseaux aussi bien que leurs habitats : Désignation de SPA, Special Protected Areas ; 

- La Directive Habitats ou Natura 2000 (1992) : désignation de SACs (Special Areas 

for Conservation) requises pour la protection d’habitats naturels, de la flore et de la faune. Ces 

habitats naturels incluent des estuaires, des vasières et des bancs de sable non couverts par 

l’eau à marée basse, et des baies et anses peu profondes. Cette directive a été adoptée en 1992 

et les états membres avaient deux ans pour l’inclure dans leur loi nationale ; 

- La Convention RAMSAR sur les zones humides (1971, 1986 pour la France) : il 

s’agit principalement d’eaux douces et saumâtres abritant souvent des populations d’oiseaux 

mais les textes prévoient aussi la protection de zones marines peu profondes. 

Les Directives de l’Europe sont probablement les meilleures options pour établir une 

structure légale obligatoire pour la gestion intégrée des zones côtières tout en permettant le 

niveau approprié de flexibilité nécessaire pour prendre en compte les différents arrangements 

institutionnels et les diverses situations à travers l’Europe (Humphrey et al., 2000) ou au sein 

d’une nation. 

Les approches volontaires ont prouvé leur efficacité à l’échelle locale mais il y a des 

limites à ce qui peut être réalisé en l’absence de tout système national pour coordonner et 
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intégrer les plans et les initiatives de gestion au sein de secteurs publics et privés (Burbridge 

et Humphrey, 2003). Or le succès de toute mesure de gestion des zones côtières dépend plus 

que tout d’une législation efficace et de son application (O’Hagan et Cooper, 2001). La notion 

de conflit est intrinsèque à la gestion des zones côtières (Mac Creary et al., 2001) : les 

groupes de pressions d’intérêts particuliers s’efforcent généralement de diriger les décisions 

de gestion vers leur propre intérêt. Au niveau local, il y a rarement une acceptation immédiate 

par ceux qui vivent et travaillent sur la côte de la nécessité de développer, pour des secteurs 

en compétition, une stratégie commune de gestion de la zone et de ses usages (Doody, 2003). 

Ces partenariats dépendent de la volonté politique et de l’engagement des organismes et des 

individus privés, chacun ayant des priorités différentes et souvent conflictuelles (Burbridge et 

Humphrey, 2003). Or les différents acteurs ont certaines difficultés à développer une 

compréhension commune des faits relatifs à un problème particulier de gestion des ressources 

et à obtenir un langage commun pour en discuter (Helly et al., 2001). 

L’existence de connaissances scientifiques précises est le deuxième facteur majeur 

nécessaire pour la mise en place d’une politique raisonnée de gestion des ressources marines 

côtières, avec l’implication des communautés et autres groupes d’usagers. En effet, la base 

d’une organisation et d’une gestion intégrée tient toujours dans les usagers des ressources 

(Ngoile et Horrill, 1993) ; c’est leur contribution, leur engagement et leur bonne volonté qui 

va mener le processus de toute stratégie de gestion : une fois la base fermement établie, elle 

peut être soutenue par des mécanismes de coordination régionaux et nationaux (Ngoile et 

Horrill, 1993). L’effort de collecte des données est donc un maillon essentiel du processus, 

pourtant il a souvent échoué à fournir des informations adéquates aux gestionnaires dans le 

cadre de la gestion intégrée des zones côtières. En effet, les problématiques de recherche sont 

souvent déterminées sur la base d’exigences scientifiques plutôt que sur le besoin de résoudre 

les problèmes pratiques de terrain : il peut donc être difficile d’appliquer les résultats des 

recherches à la formulation de mesures et à la gestion pratique (Doody, 2003). De plus, 

l’approche actuelle de la recherche scientifique sur les zones côtières reste sectorisée ; même 

la communication entre scientifiques de différentes disciplines est limitée (Ngoile et Horrill, 

1993). Dans le cadre de ce travail, le recueil et l’homogénéisation de données 

météorologiques, hydrologiques et biologiques (pour certaines sur 30 ans) permettent 

d’identifier les problèmes et les besoins et facilitent l’acquisition de nouvelles données pour 

satisfaire ces besoins. (Doody, 2003). Ces données, associées au contexte rade de Brest, 

forment des informations qui une fois analysées permettent une meilleure compréhension des 
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phénomènes naturels. Cette compréhension ouvre la porte à la gestion et ainsi à la possibilité 

d’une action durable sur la zone (Doody, 2003). Les informations collectées sont : 

- disponibles : on sait quelles informations existent ; 

- accessibles : informations pertinentes disponibles, accès possible, format 

pouvant être utilisé par les technologies disponibles ; 

- appropriées : nature, qualité et unité des données ; 

- crédibles : les utilisateurs des données doivent avoir confiance en leur validité. 

La qualité et l’adéquation de ces informations autorisent de meilleures capacités de 

modélisation et de traitements informatiques, améliorant la nature des suivis côtiers 

nécessaires pour assurer le succès d’une gestion intégrée des zones côtières (Helly et al., 

2001). Cette étape d’intégration et d’utilisation de données scientifiques dans des systèmes 

informatiques ne doit pas être coupée des biologistes à l’origine de leur acquisition : 

l’utilisation des systèmes informatiques est souvent assurée par des experts du software mais 

non des données biologiques, d’où le risque d’introduction d’erreurs non intentionnelles, 

menant souvent à des résultats aberrants (Helly et al., 2001). 

Si un processus de gestion intégrée des zones côtières est lancé pour la rade de Brest, 

il devrait respecter les huit étapes recommandées par Doody (2003) : 

- 1/ faire le bilan exhaustif des acteurs concernés ; 

- 2/ identifier les objectifs (points d’accords et de désaccords) ; 

- 3/ identifier les questions scientifiques ou socio-économiques à étudier ; 

- 4/ analyser les données disponibles ; 

- 5/ développer des options et choisir une solution consensuelle ; 

- 6/ s’accorder sur les actions ; 

- 7/ les mettre en œuvre ; 

- 8/ et assurer le suivi de l’efficacité des mesures décidées, les adapter si besoin. 

Ce travail participe donc aux étapes 3, 4 et 5 du processus. Il inclut des propositions 

sur la façon dont les résultats peuvent être appliqués au problème, ce qui est une demande des 

parties non scientifiques concernées (Doody, 2003). 
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Résumé 
 

La crépidule en rade de Brest : 
un modèle biologique d'espèce introduite proliférante en réponse aux fluctuations de l'environnement 

 
Dans un contexte de gestion des systèmes côtiers, l'approche développée dans cette étude -

associer un suivi des paramètres environnementaux avec celui des peuplements pélagiques et 
benthiques- permet d'appréhender le fonctionnement global de l'écosystème. La veille écologique 
menée depuis plus de 20 ans en rade de Brest a fait apparaître un nouveau risque écologique (et 
économique): la prolifération d’un filtreur benthique exotique, compétiteur potentiel de la coquille 
Saint-Jacques, la crépidule Crepidula fornicata (L.). Ses mécanismes de prolifération étaient encore 
inconnus en rade, notamment concernant l’accélération récente (15-20 ans) du processus. L'approche 
multidisciplinaire de ce travail permet d'étudier les mécanismes d'adaptation et de régulation naturelle 
de la crépidule en rade de Brest face aux fluctuations naturelles de l'environnement (hydroclimat) et 
aux perturbations anthropiques (eutrophisation…) et d'identifier ses impacts sur le fonctionnement de 
l’écosystème. 

Les causes de la prolifération actuelle de la crépidule en rade et ses impacts sur la 
structuration et le fonctionnement de l’écosystème ont été précisés : les filtreurs exercent un rétro-
contrôle de la production primaire (filtration, biodépositions). L'analyse des conditions favorables à la 
prolifération de la crépidule a montré la place importante prise par cette espèce dans l'écosystème et a 
permis de mieux appréhender les processus d'évolution de son aire de répartition et de son stock. La 
description réalisée des peuplements benthiques soumis à cette invasion constitue un état de référence 
de la mégafaune de la rade en 2000. Les impacts de la crépidule sur l'écosystème (colonne d'eau, 
sédiment, biocénoses) ont été précisés. Des évolutions futures sont envisagées et des recommandations 
sont faites pour en limiter l'extension et pérenniser la pêcherie de coquilles Saint-Jacques en rade de 
Brest. Des perspectives sont proposées dans le cadre de la gestion intégrée de cet écosystème. 

 
 

Abstract 
 

The slipper limpet (Crepidula fornicata L.) in the Bay of Brest : 
a biological model of introduced proliferating species as a response to environmental fluctuations 

 
In a context of coastal system management, the approach developped in this study -

associating the monitoring of environmental parameters with the monitoring of pelagic and benthic 
populations- helps to understand the ecosystem functioning. The ecological monitoring undertaken for 
more than 20 years in the Bay of Brest highlighted a new ecological (and economical) risk: the 
proliferation of an exotic benthic suspensive feeder and potential competitor of scallop, the slipper 
limpet Crepidula fornicata (L.). The mechanisms of its proliferation were still unknown in the Bay, 
notably concerning the recent acceleration (15-20 years) of the process. The multidisciplinary 
approach of this work allows to study the mechanisms of adaptation and natural regulation of the 
slipper limpet in the Bay of Brest towards natural fluctuations of the environment (hydroclimat) and 
anthropic disturbances (like eutrophication) and to identify its impacts on the ecosystem functioning. 

Causes of the current proliferation of the slipper limpet in the Bay and its impacts on the 
structure and the ecosystem functioning were specified: the suspensive feeders exercise a retro-control 
over the primary production (filtration, biological deposit). The analysis of the favourable conditions 
for the slipper limpet proliferation showed the important place taken by this invasive species in the 
ecosystem and allowed a better comprehension of the evolution processes of its distribution surfaces 
and its stock. The description of the benthic populations subjected to this invasion, realized in this 
study, constitutes a reference for the megafauna of the Bay of Brest in 2000. The impacts of the slipper 
limpet on the ecosystem (water column, sediment and biocoenoses) were precized. Future evolutions 
are considered and recommendations are made to limit its extension and to ensure the scallop fisheries 
in the Bay of Brest. Prospects are proposed in a context of integrated coastal zone management of this 
ecosystem. 
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