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AVANT-PROPOS

Ce mémoire se répartit en trois parties. Dans le premier chapitre, il y a une bréve
introduction sur les mollusques marins, et notamment les moules appartenant a la famille
des Mytilidés, suivie d’un résumé de ['état de connaissance sur la distribution
bathymétrique des moules dans U'EGSL (Estuaire et golfe du Saint-Laurent). Dans le
deuxiéme chapitre, je présenterais sous forme d’article une étude comparative de la moule
bleue dans deux habitats contrastants : médiolittoral et infralittoral. Cette étude a impliqué
des relevés et des expériences sur le terrain visant a examiner et comparer |’abondance, le
recrutement et la croissance dans "Estuaire maritime du Saint-Laurent (EMSL). Dans le
troisieme chapitre, j’exposerais sous forme de conclusion générale les résultats pertinents et

des perspectives pour de futures études comparatives.
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RESUME

Les moules appartenant au genre Mytilus sont connues pour leur préférence de
I"habitat médiolittoral et spécialement les cotes rocheuses. Elles sont, cependant, aussi
signalées dans d’autres habitats, comme la zone infralittorale. Pour comprendre leur réelle
distribution et ses facteurs limitants dans I’Estuaire maritime du Saint-Laurent (EMSL), on
a examiné I’abondance, le recrutement et la croissance individuelle dans des habitats
contrastants qui sont I’infralittoral et le médiolittoral. Les résultats primaires sont les
suivants : (l) Les mesures quantitatives de |'abondance montrent que les moules sont
abondantes dans le médiolittoral, mais ‘absentes’ dans I’infralittoral; (2) L’abondance des
moules dans le médiolittoral décroit aussi de I’amont vers ["aval de I'EMSL; (3) les taux de
croissance individuelle ont été cinq fois plus importants dans I'infralittoral ce qui suggeére
I’absence de limitation physiologique dans I'environnement; (4) Le recrutement a été deux
fois plus important sur les collecteurs médiolittoraux que sur ceux dans le fond infralittoral,
bien que ce recrutement n’apparaisse pas limitant dans les deux habitats. Parmi les trois
échelles spatiales examinées (10 m, 100 m, et 10 km), la majeure partie de la variation du
recrutement de moules se fait a petite échelle, ce qui suggere que des facteurs ‘locaux’
gouvernent ce processus démographique. Cela nous méne a I'hypothése de la prédation,
notamment par les €toiles de mer et les oursins, comme facteurs limitants la distribution et
de ’abondance des moules dans les écosystemes cotiers de I’EMSL. L’absence de
populations infralittorales abondantes dans la zone d’étude ainsi que dans d’autres secteurs
de I’Estuaire et le golfe du Saint-Laurent (EGSL) doit €tre prise en compte dans la gestion
des écosystémes en termes de production secondaire et dynamique des métapopulations.

Mots clés : Mytilus; distribution entre habitats;, abondance; recrutement, croissance;
médiolittoral, invertébrés; infralittoral; Estuaive du Saint-Laurent
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ABSTRACT

Marine mussels of the genus Mytilus are typically associated with intertidal habitats,
especially on rocky shores. They are, however, sometimes recorded in other habitats. To
understand the true distribution and the factors limiting mussel distribution in the St.
Lawrence maritime estuary (SLME), we contrasted the abundance, recruitment and
individual growth between intertidal and subtidal habitats. (1) Quantitative surveys
revealed that mussels are abundant in intertidal habitats but “absent” in subtidal habitats.
(2) At intertidal sites, mussel abundance decreased from upstream to downstream along the
coast of the St. Lawrence marine estuary (SLME); (3) individual growth rates were five
times higher in subtidal habitats compared with intertidal habitats, suggesting that no
physiological limitations existing in this environment; (4) recruitment was twice as high on
intertidal collectors relative to subtidal collectors, but did not appear limiting in either
habitat, (5) Over the three spatial scales examined (10 m, 100 m, and 10 km), most
variation in mussel recruitment occurred at the smallest scale, suggesting that
“neighborhood” factors govern this demographic process. Given these findings, we
hypothesize that predation, especially sea stars and urchins, limit the extent of mussels in
subtidal coastal habitats of the SLME. The lack of abundant subtidal mussel populations
should be taken into account in ecosystem management, both in terms of secondary
production and metapopulations dynamics.

Key words: Mytilus, habitat distribution; abundance; recruitment, growth; intertidal;
invertebrates, subtidal; St. Lawrence Estuary.
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INTRODUCTION GENERALE

[’une des grandes questions actuelles en écologie est la compréhension de la
dynamique des populations en vue de mieux comprendre leur répartition. Beaucoup
d’approches sont utilisées, mais leur applicabilité est souvent restreinte a des groupes
¢cologiques, des habitats bien définis et une échelle spatiale limitée. Cependant, plus
récemment, le concept de métapopulation a été développé pour tenir compte de I’influence
des différentes sous-populations sur la dynamique, a plus grande échelle, de I’ensemble des
populations. Une métapopulation est ainsi définie comme un groupe de sous-populations,
liées par des €vénements de dissémination, en €équilibre dynamique avec des phases
d’extinction et de recolonisation (Hanski & Gilpin 1991, Hanski 1999). Dans ce contexte,
la persistance de certaines populations isolées, malgré des conditions défavorables, peut
étre expliquée par [’immigration d’individus provenant d’autres populations, qui
maintiennent donc la connectivité au sein de la métapopulation. D’un autre cdté, le taux
d’extinction local est indirectement en fonction de facteurs écologiques tels que la taille des

patchs ou la prédation.

En milieu marin, beaucoup d’animaux ont un cycle vital complexe comprenant un
stade larvaire, permettant généralement la dispersion, et une phase adulte au cours de
laquelle la dispersion est plus limitée. LLa plupart des invertébrés benthiques ont un cycle de
vie complexe incluant un stade adulte benthique et un court stade larvaire planctonique qui
dure quelques semaines, au cours duquel les larves peuvent s’alimenter et se disperser. Les
premicres ¢tudes sur les populations d’invertébrés marins, cependant, ont eu tendance a
négliger le role de cette phase du cycle de vie (Gaines et al. 1985, Grosberg & Levitan
1992), mais ces questions d’apport larvaire sont maintenant bien reconnues sur le terrain
(Possingham & Roughgarden 1990). Dans un contexte de métapopulation. de.plus en plus
d’attention est donnée aux rdles de ’apport larvaire et de la connectivité entre les sous

populations.



Dans les zones tempérées, les moules sont souvent des organismes dominants en
milieu médiolittoral (Menge et al. 1994, Gutiérrez et al. 2003). Elles forment des bancs qui
peuvent faciliter le développement de certaines espéces ou inhiber la présence d’autres
espéces. Elles jouent donc un role prépondérant dans la dynamique de I’écosysteme. C’est
ce qu’on appelle un ingénieur d’écosysteme (« Ecosystem Engineers » en anglais) car ces
espéces ont la capacité de modifier ou de créer des habitats. Par exemple, les castors
(ingénieurs allogéniques) modifient de fagon irréversible le milieu en coupant du bois ou en
créant des barrages. Les ingénieurs autogéniques créent eux-mémes le milieu, comme les
foréts de laminaires (Christie et al. 2009) ou les mangroves (Anthony & Gratiot 2012). Les
moules peuvent également former des ilots de biodiversité tout en modifiant la structure
sédimentaire du milieu (Norling & Kautsky 2008). Récemment, des bancs de bivalves ont
été testés pour diminuer |'érosion, car ils permettent d’atténuer la force des vagues en
augmentant I’élévation du sol et en permettant a la végétation de se développer (Borsje et
al. 2011). Méme si cet effet ne peut étre généralisé a tous les sites (Buschbaum et al. 2009),
il parait primordial de mieux connaitre le role des moules dans les milieux marins pour

optimiser leur utilisation.

Les espéces de moules du genre Mytilus sont de loin les plus importantes
mondialement et se trouvent dans les eaux subarctiques, boréales, ainsi que tempérées des
deux hémispheres. Plusieurs facteurs intrinseques permettent la forte dominance de moules
dans la zone médiolittorale tels que la force d’attache par le byssus (Bell & Gosline 1996),
Porganisation spatiale interne des lits de moules (van de Koppel et al. 2008) et la
compétition pendant le recrutement (Grant 1977). L’intolérance physiologique aux
températures externes et/ou dessiccation est le facteur principal qui détermine la limite
supérieure des bancs de moules (Seed & Suchanek 1992). C’est pour cela qu’il devient rare
de retrouver des populations de moules dans la zone médiolittorale supérieure méme si les
moules peuvent vivre dans des habitats variés (Kitching et al. 1959). En ce qui concerne la
limite inférieure des moules, les études classiques de Paine (Paine 1966, 1969) ont mis
I’emphase sur la prédation en tant que facteur déterminant. Les principales espéces

prédatrices sont les étoiles de mer (Witman & Grange 1998, Gaymer et al. 2002,
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Kamermans et al. 2009), les crabes (Kamermans et al. 2009) et les oiseaux marins
(Guillemette et al. 1996, Larsen & Guillemette 2000). Cependant, la limite exacte peut
varier fortement selon la région et les périodes de I'année (Reusch & Chapman 1997,

Gaymer & Himmelman 2002, Terlizzi et al. 2003).

Face aux sources de mortalité, la reproduction permet de remplacer des individus
perdus et méme d’élargir Iaire de répartition. Le cycle de reproduction des moules inclut
quatre phases principales: la croissance, la maturation des gamétes, la ponte et le
développement (Gosling 2003). En fonction des espeéces et des régions, il existe
d’importantes disparités dans le synchronisme et la durée de chaque phase (Bayne 1976).
En milieu tempéré par exemple, la premiére ponte se déroule au printemps et la deuxiéme
au début de l'automne (Bayne 1976). Les variations de température et I’apport en
nutriments planctoniques sont parmi les facteurs principaux qui synchronisent le cycle de la
moule avec son environnement (Bayne 1976, Seed & Suchanek 1992). Au cours de la
phase planctonique qui dure plusieurs semaines, la dispersion des larves, appelées aussi
véligeres, varient de quelques kilométres a plusieurs centaines de Kilométres (Gilg &
Hilbish 2003, Morgan et al. 2009). Le transport des larves s’effectue principalement de
mani¢re passive en fonction de la force et la direction des courants. Dans I’Estuaire
maritime du Saint-Laurent, par exemple, il semble que c’est a une échelle de 14-35km
qu’on observe un couplage entre les populations adultes et le recrutement en aval (Smith et

al. 2009).

Suite a la phase de dispersion larvaire, la fixation correspond au processus durant
lequel les larves viennent en contact et se fixent sur le substrat, provoquant la
métamorphose en post-larves (Seed & Suchanek 1992). Le recrutement, quant a lui,
correspond a une colonisation réussie aprés une certaine période de temps ou la mortalité
post-fixation se produit (Seed & Suchanek 1992) (N.B. les patrons de recrutement sont
parfois interprétés comme les patrons de fixation (Rodriguez et al. 1993), ce qui porte
souvent la confusion entre les deux termes). En général, les larves et les recrues préferent

les substrats filamenteux comme les algues ou les byssus des populations adultes de moules



(Menge 1991), mais durant les premiers moments du recrutement, les nouvelles recrues,
pour des raisons d’inadéquation de site, peuvent migrer vers un autre site plus favorable.
Cette deuxiéme phase pélagique, appelée aussi migration bysso-pélagique, mene a un
deuxiéme recrutement qui pourrait étre démographiquement important (Le Corre et al.

2013).

Dans les eaux québécoises, il existe deux especes de moules marines : Mytilus
trossulus et Mytilus edulis, ainsi que les hybrides entre ces deux especes. L’ensemble
s’appelle « la moule bleue » couramment parce que c’est impossible de distinguer ces deux
espéces et leurs hybrides morphologiquement. Cependant, les études génétiques ont
démontré que Mytilus edulis est dominant & I’intérieur de la Baie des Chaleurs, tandis que
Mytilus trossulus prédomine sur la Céte-Nord (Moreau et al. 2006) et qu’il y a une zone
d’hybridation assez importante le long de ’Estuaire du Saint-Laurent (ESL) (J. Turgeon,
comm. pers.). Ces especes sont bien connues et plusieurs études portent sur leur écologie.
(Frechette & Grant 1991, Guichard & Bourget 1998, Archambault & Bourget 1999,
McKindsey & Bourget 2000, Gaymer et al. 2002) Les moules bleues jouent un réle
important sur la dynamique des réseaux alimentaires et la biodiversité des communautés
benthiques. Cependant, comme ailleurs, la plupart de ces études se sont focalisées sur les
assemblages médiolittoraux, malgré que les moules peuvent vivre dans des milieux
continuellement submergés et méme former de larges populations infralittorales (Gaymer
& Himmelman 2002). Ce biais peut s’expliquer, car les moules sont largement dominantes
sur certaines cotes, mais une raison plus ‘pratique * pourrait aussi étre la facilité d’acces au
meédiolittoral pour 'observation ou les expérimentations. La majorité des recherches ont
donc ¢été réalisées dans les habitats médiolittoraux, tandis que Iabondance et la distribution
des moules dans les environnements infralittoraux restent peu étudiées a cause des

difficultés d’acces et I’absence de méthodes d’échantillonnage pour les deux habitats.

L’autre raison principale de ce biais est la supposition que les populations
infralittorales des moules sont hautement affectées par la prédation, ce qui limiterait

fortement leur abondance et leur répartition. Les quelques études réalisées dans la zone



infralittorale se sont donc généralement focalisées sur la prédation, contrairement a la zone
médiolittorale ou les études se sont plus focalisées sur ’abondance, la distribution et les
processus écologiques tels que le recrutement (e.g., Smith et al. 2009), la compétition
(Menge 1976, Smith et al. 2009) et la prédation (Saier 2001, Gaymer et al. 2002,
Blanchette & Gaines 2007). Cependant, de grandes populations de moules ont été
observées en milieu infralittoral, incluant des espéces caractéristiques de ce milieu (e.g.,
Modiolus modiolus [(Lesser et al. 1994, Lesser & Kruse 2004) et des espéces plutdt
associées aux habitats meédiolittoraux, comme la moule bleue (e.g., (Gaymer &
Himmelman 2002, Lindsey et al. 2006). Tout comme les environnements médiolittoraux,
ces populations de moules infralittorales pourraient agir sur les processus locaux, mais
pourraient aussi fortement affecter les dynamiques médiolittorales (et vice versa) a travers
leur contribution larvaire qui est la fondation démographique du processus de recrutement.
A plus grande échelle, il devient donc essentiel de comprendre la contribution des
différentes sous-populations infralittorales a la dynamique et la connectivité de I’ensemble

de la métapopulation.

La distribution spatiale et bathymétrique des moules Mytilus spp. dans 'EGSL n'a
Jjamais fait "objet d’une étude détaillée. Cela dit (Guillemette & Himmelman 1988) on a
¢tudié la distribution des moules dans la zone infralittorale de la Rive-Nord du GSL, au sud
de I'lle a la chasse. Dans cette zone, il est possible d observer, en vue aérienne, la frange
infralittorale peu profonde caractérisée par des populations algales, a ['intérieur de laquelle
vivent les moules bleues. On retrouve ainsi de petits bancs de Mytilus spp. a différentes
profondeurs sans pour autant dépasser une profondeur de 6 m. De plus, Gaymer et
Himmelman (2002) ont décrit la présence de bancs de moules assez importants, mais
¢galement trés éphémeéres, due a un niveau de prédation par les étoiles de mer tres élevé. Ce
phénomene a été bien détaillé par ces chercheurs dans des €tudes paralleles en laboratoire et
sur le terrain en milieu peu profond (Himmelman & Dutil 1991, Gaymer et al. 2002). Par
ailleurs, les rares études sur la prédation des oiseaux marins dans les populations de moules
infralittorales sont limitées a la Rive-Nord de ’estuaire (Guillemette & Himmelman 1988,

Guillemette & Himmelman 1996, Guillemette et al. 1996).



Malgré tous ces travaux, aucune étude comparative n’a été réalisée dans I’'LGSL entre
les populations de moules des zones médiolittorales et infralittorales. Ceci pourrait
s'expliquer par la difficulté d’utiliser une méme approche dans ces deux habitats. Ainsi, les
études sur les moules de la zone infralittorale s’intéresseraient plus a la prédation par les
étoiles de mer, tandis que celles dans la zone médiolittorale se focaliseraient sur
I"abondance et le recrutement (Smith et al. 2009). Aussi, il semblerait que le recrutement
joue un role majeur (Beukema & Dekker 2005), tout comme la prédation (Himmelman &
Dutil 1991), dans I’écologie des populations adultes. Ainsi, dans une étude réalisée dans
deux lieux différents, la prédation a été identifiée comme le principal facteur expliquant la
variation de I’abondance des moules dans une étude, alors que dans l'autre c’est le
recrutement qui a €té¢ déterminé comme facteur explicatif principal. De plus, de récentes
¢tudes ont essavé de relier la dynamique des populations adultes a la distribution spatiale de
sources potentielles de larves dans un contexte de métapopulations (Menge 2000, Smith et
al. 2009). Ces études n’ont cependant pas quantifié la contribution larvaire potentielle des
populations infralittorales de moules adultes et ont implicitement considéré ces populations
comme négligeables. Cependant, si des populations infralittorales substantielles ‘cachées’
existent dans de tels environnements, la dynamique des métapopulations serait plus difficile

a prédire et @ modéliser.

Objectifs de I’étude

Considérant le potentiel de la moule bleue d’étre présent et de devenir majoritaire
dans des milieux infralittoraux, il est impératif de décrire leur abondance et de comprendre
les processus écologiques qui régulent I’établissement et le maintien de cet ingénieur
écologique dans ces environnements peu étudiés. Les différences entre les milieux médio-
et infralittoraux permettent de proposer quelques hypothéses sur les impacts relatifs des
processus €écologiques dans chaque milieu. D’abord, étant donné que les milieux
infralittoraux sont continuellement immergés, le taux de recrutement devrait y étre plus
¢levé. Dans une méme logique, le taux de croissance des moules, des filtreurs d’eau

importants, devrait étre également plus rapide en milieu infralittoral, car le temps



d'immersion est plus important. Au contraire, I’accés permanent des prédateurs aux
populations des moules infralittorales suggererait que le taux de prédation y serait plus

gleve.
Pour aborder ces propositions, j’ai visé les objectifs suivants :

e Comparer I’abondance des populations de la moule bleue en milieu
médiolittoral et en milicu infralittoral;

e Comparer le recrutement entre ces deux milieux;

e Comparer le taux de croissance dans ces deux milieux;

e Comparer le taux de mortalité dans ces deux milieux.

Pour ce faire, j'ai documenté la répartition et |'abondance de la moule Mytilus spp.
dans des environnements médiolittoraux et infralittoraux le long d'une portion de I'estuaire
maritime du Saint-Laurent (Québec, Canada) ol la dynamique des moules du milieu
médio[ittoral a été bien étudiée (Smith et al. 2009), mais ou les populations du milieu
infralittoral sont méconnues. J’ai utilisé des méthodes standardisées pour comparer la
répartition des populations de Mytilus spp. dans les zones infralittorales et médiolittorales.
ainsi que le recrutement dans ces deux milieux sur une étendue de 100 km. Pour les
processus écologiques faisant suite au recrutement, j’ai effectué une expérience sur un site
pour examiner les variations du taux de croissance et la mortalit¢ des moules dans les
différentes zones. Pour les mesures de recrutement, un processus démographiquement
important, mais souvent trés variable, mes observations ont été faites a plusieurs échelles
spatiales pour déterminer a quelle échelle (10s, 100s ou 1000s de meétres) la variabilité de

ce processus est observee.

Dans ce contexte, notre étude vise a étudier la répartition des moules entre ces
différents habitats et a évaluer l'impact des facteurs biologiques et écologiques pour tester
les hypothéses suivantes: (1) les moules sont plus abondants dans les habitats
médiolittoraux que dans les infralittorales (Menge 1991), (2) le recrutement dans les

habitats infralittoraux est plus grand que dans la zone médiolittorale, ou le temps



d'émersion est plus long, et (3) la croissance est plus importante dans les habitats

infralittoraux a cause de plus longues périodes d'alimentation et d’un moindre stress

abiotique (par exemple, la dessiccation).
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RESUMEL

Les bivalves du genre de Mytilus sont connus pour leur préférence de I’habitat
médiolittoral et spécialement les cdtes rocheuses, mais a été aussi signalé dans d’autres
habitats. Pour comprendre sa réelle distribution et ses facteurs limitants dans ’estuaire
maritime du Saint-Laurent (EMSL), on a examiné [’abondance, le recrutement et la
croissance individuelle dans des habitats contrastants qui sont le médiolittoral et
I"infralittoral. (1) Les mesures quantitatives de Iabondance montrent que les moules sont
abondantes dans le médiolittoral, mais ‘absentes’ dans [’infralittoral. L’ abondance dans le
médiolittoral décroit aussi de I'amont vers I"aval de PEMSL (2) les taux de croissance
individuelle ont ét¢ cinq fois plus importantes dans I'infralittoral ce qui suggére [’absence
de limitation physiologique dans I’environnement. (3) Le recrutement a été deux fois plus
important sur les collecteurs médiolittoraux que sur ceux dans le fond infralittoral mais il
n’apparait pas limitant dans les deux habitats. Parmi les trois échelles spatiales examinées
(10m, 100, et 10 km) la majeure partie de la variation du recrutement de moules se fait a
petite échelle, ce qui suggére que des facteurs ‘locaux’ gouvernent ce processus
démographique. Cela nous méne a ["’hypothése des prédateurs, notamment les étoiles de
mer et les oursins, comme facteurs limitants des moules dans les €cosystémes cotiers.
L’absence de populations infralittorales abondantes influencera la gestion des écosystemes
en termes de production secondaire et dynamique des métapopulations.

Mots clés : Mpytilus, distribution entre habitats; abondance, recrutement, croissance;
médiolittoral: inveriébrés, infralittoral, Estuaire du Saint-Laurent






Introduction

Marine nearshore ecosystems have long served as models for examining processes
structuring communities, and many invertebrate species have been studied to develop both
system-specific and general theories in ecology (Underwood & Fairweather 1989).
Whereas the ecology of barnacles has long been studied, there has more recently been a
greater interest in marine mussels due to their ubiquitous distribution in temperate waters
and the important role that they play as competitors, prey, and as a determinant of the
physical complexity of this habitat. Their distribution and abundance (Blanchette & Gaines
2007), recruitment and population dynamics, (Smith et al. 2009), growth (Archambault et
al. 1999, Sukhotin et al. 2007) and genetics (McDonald et al. 1991) have been well studied
(Gosling 2003). More recently, their ecological role as ecosystem engineers has been
recognized as the formation of mussel beds can regulate local macrofaunal diversity
(Borthagaray & Carranza 2007, Commito et al. 2008). Moreover, they can have a
substantial influence on benthic-pelagic coupling through their filter-feeding (Ackerman et
al. 2001) and even influence local primary production via the release of inorganic nutrients

(Pfister 2007).

In spite of the breadth of interest in marine mussels, most studies have focused on
intertidal assemblages even though mussels can live in continuously submerged conditions
and can, at times, form large subtidal populations. One reason for this bias is the perceived
dominance of mussels on certain shores, but a more practical cause is the easier
accessibility of intertidal shores both for observational and experimental work. Thus, most
research has been carried out in intertidal habitats, whereas the abundance and distribution
of mussels in subtidal environments remains poorly known due to difficulties in access and
a lack of comparable sampling methodology for both habitats. Although subtidal studies of
mussels have been undertaken, they have generally focused on the impact of predation

(Saier 2001, Gaymer et al. 2002, Blanchette & Gaines 2007) whereas intertidal studies have



dealt more with patterns of abundance and distribution and the processes involved in
generating those patterns, including predation (e.g., (Paine 1966) but also recruitment and
competition (Menge 1976, Smith et al. 2009). Large subtidal populations of mussels have
been observed that include both obligate subtidal species (e.g., the horse mussel Modiolus
modiolus (Lesser et al. 1994, Lesser & Kruse 2004)) and species more associated with

intertidal habitats (e.g., Mytilus spp.; (Gaymer & Himmelman 2002, Lindsey et al. 2006).

Given this potential to occur and even dominate subtidal environments, il is
imperative to understand the ecological controls that promote or prevent the establishment
of this important ecological engineer in this less well-studied environment. Certainly, the
abundance of potential subtidal predators suggests that predation can be a major factor, and
several studies have clearly demonstrated the potential for sea stars, crabs, birds, and even
sea urchins to diminish and even decimate subtidal mussel populations (Kitching & Ebling
1967, Himmelman & Dutil 1991, Guillemette et al. 1996, Kamermans et al. 2009).
Moreover, the lack of any stress associated with emergence during low tide should increase
the efficacy of predators in this environment. Nevertheless, other factors may contribute or
even be more important, including rates of recruitment and growth. Recruitment rates in
particular can control the balance of predator-prey interactions (Connolly & Roughgarden
1999), and il inadequate, subtidal populations may have difficulties in becoming
established and maintained (Menge 1991). Likewise, growth rates will be critical in
determining if mussels are able to reach a refuge in size (Reusch & Chapman 1997).
[ndeed, these two processes may interact synergically where only under conditions of high
recruitment and high growth rates are mussels able to overcome the elevated predation rates

of subtidal environments.

As in intertidal environments, large mussel populations in subtidal environments
could obviously affect local processes, including food web dynamics, but might also affect
the dynamics of intertidal populations (and vice versa) through their contribution to the
larval pool that is the demographic foundation of recruitment processes. Like many

invertebrates, mussels have a complex life cycle involving both the conspicuous benthic



adult stage and a more ephemeral planktonic farval stage that spends weeks in the water
column feeding and dispersing. Early studies of marine invertebrates, however, tended to
neglect the role of this part of the life cycle (Gaines et al. 1985, Grosberg & Levitan 1992),
but such “supply-side” issues are now generally well recognized in the field (Possingham &
Roughgarden 1990), and more and more attention is being paid to understanding the role of
larval supply and the connectivity among subpopulations in a metapopulation context. In
particular, more recent studies of mussels have attempted to link local adult dynamics to the
spatial distribution of potential sources of larvae in a metapopulation framework (Menge
2000, Smith et al. 2009). These studies have not, however, accounted for the potential
contribution of subtidal mussel populations, instead implicitly assuming that such sources
are negligible. However, if substantial “hidden” subtidal populations exist in such

environments, metapopulation dynamics may be difficult to predict and model.

Here we document the distribution and abundance of the marine mussel Mytilus spp.
(M. trossulus and M. edulis) in both intertidal and subtidal environments along a portion of
the St. Lawrence maritime estuary (Québec, Canada) where the dynamics of intertidal
mussels have been well studied (Smith et al. 2009), but little is known about subtidal
environments. We use standardized methods at several spatial scales to compare subtidal
and intertidal Mytilus populations over a 100-km extent, including levels of recruitment, as
well as an experiment at one site to examine differences in growth rates. In this context,
our study aims to document the distribution of mussels between these contrasting habitats
and evaluate the impact of biological and ecological factors to test the following
hypotheses: (1) mussels are more abundant in intertidal habitats than in subtidal ones (i.e.,
not due to an observational bias); (2) recruitment in subtidal habitats is greater than in the
intertidal ones because of a longer time of emersion; and (3) greater growth in subtidal

habitats due to longer periods of feeding and less abiotic stress (e.g., desiccation).



Methods

Study site

We examined mussel distribution, recruitment and growth in the St. Lawrence marine
estuary (SLME) where semi-diurnal tides reach a mean maximum height of 3.4 m, and
typical summer surface salinities and temperatures are 27 psu and 14°C, respectively
(Fradette & Bourget 1980). Our investigation was conducted at 10 sites distributed along a
100-km shore located between the cities of St-Ulric and Ste-Anne-des-Monts (Lower
Estuary) (Fig. 1). At a large scale, this shore is linear and lacks major geomorphologic
leatures (e.g., bays, islands) that might greatly affect the circulation pattern (Archambault
& Bourget 1999, McKindsey & Bourget 2000). It is largely dominated by the Gaspé
Current, a longshore current that flows generally north-eastward. Our sites represent a
subset of the sites used in an earlier study on the connectivity of intertidal mussel
populations (Smith et al. 2009) that were selected with following criteria: rocky benches
with no large scale topographic features; spacing at approximately 10-km intervals; and no
adjacent sources of fresh water (e.g., river mouths). Two species of mussels, Mytilus edulis
L. and M. trossulus Gould, and their hybrids co-occur along this coast (J. Turgeon, unpubl.
data), but because these species can only be reliably distinguished by molecular techniques,

we treated them as a single functional group (hereafter Mytilus spp.).
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Figure 1. Location of the 10 study sites in the St. Lawrence maritime estuary (Canada). From upstream to
downstream, circles represent: Saint-Ulric, Matane, Petit-Matane, Sainte-Félicité, Grosses-Roches, llets,
Méchins, Capucins, Cap Chat, and Sainte-Anne-des-Monts



Abundance

Mussels abundance (>4 min) in both habitats was determined using photographic
techniques. In the intertidal zone at each site, three 8-m-long transects, separated by
approximately 5 m, were established parallel to the edge of the water in the mid-intertidal,
the tidal height at which mussels first normally become abundant in this ecosystem. Six
0.2-m” quadrats were photographed at random points along each transect (i.e., a total of 18
for each site). In the subtidal zone at each site, an underwater video camera with 0.2-m’
quadrat frame was lowered from a boat 25 times at haphazardly-selected locations at 5 m
depth along each of three 10-m-long transects oriented parallel to the shore and separated
by approximately 10 m. Six images of rocky bottoms from each transect were then
selected subsequently for analysis (see below and (Pelletier & Gautier 2002) giving a total
of 18 quadrats for each site with the exception of llets where the sandy bottom habitat was
unsuitable for mussels. At two sites (Sainte-Anne-des-Monts and Cap Chat), a similar
protocol was used at depths of 1.5, 5.5 and 8.5 m to assess possible variation in mussel
abundance with depth. Percent cover of mussels was determined from photographs using
image analysis software (ImagelJ v1.41; (Abramoff et al. 2004). Resolution of the image did
not allow us to identify mussels below 4 mm in length due to inability to distinguish
between mussels and other organisms, especially urchins and grazing-resistant algae. To
verify in sifu estimates of subtidal mussel abundance, transects were also sampled by scuba
divers at two sites (Petit-Matane and Grosses-Roches). At each site, three §-m-long
transects were established by laying a weighted rope along the bottom separated by
approximately 5 m. Mussels within a distance of 25 cim of the rope were then counted. We
used JIMP (SASINSTITUTE 1996) for an ANOVA with 2 factors (site and transect) to

analyze these data.



Recruitment

Mussels recruitment was measured using standard collectors consisting of the plastic
kitchen scrub pads [S.0.S. Tuffy Nylon Scouring Pad™; The Clorox Company| used
commonly in marine studies (e.g.,(Menge 1991). These balls of loosely woven plastic
fibers measure approximately 10 c¢cm in diameter and mimic the natural substrata (e.g.,
hydroids, filamentous algae, byssal threads of adult mussels) onto which mussels often
settle. Collectors were deployed in intertidal and subtidal zones at all sites just before the
onset of the primary settlement season (mid-July to end of August; Le Corre et al. 2013)
and retrieved at the end of September. On the shore, 8 collectors per site were anchored to
the rock in the mid-intertidal zone using stainless-steel screws driven into plastic wall
anchors set into holes drilled into the rock. At each site, 2 pairs of collectors (spaced 10 m
apart) were set out at 100-m intervals. Intertidal collectors were deployed from 15-19 July
and retrieved from 16-18 September 2008. In subtidal environments, the collectors were
attached to hollow cinder construction blocks (25 cm x 20 cm x 40 ¢m) using in a similar
method (2 on the top surface of each block). Blocks were carefully lowered from a boat to
the bottom at a depth of 5 m (low tide). Each block was marked with a rope and buoy. At
each site, 3 pairs of such blocks (spaced 10 m apart) were set out at 100-m intervals.
Subtidal collectors were deployed from 12-18 July and retrieved from 22-24 September.
Overall then, recruitment was measured at three spatial scales in each habitat:

“neighborhood” (10 m), “local™, (100 m), and “regional” (10 km) in both habitats.

After retrieval collectors were frozen, and then mussel recruits were later extracted by
a 2-minute rinse using a strong jet of water over a 150-um NITEX sieve, which retains
post-settlement mussel above 212 um in length (Martel et al. 2000). Bivalve recruits were
separated from debris and counted at 40x using a dissecting microscope (samples with a
large number of recruits were subsampled using a Folsom plankton splitter). Although
bivalve recruits were largely Mytilus spp. (97%; SD= 0. 48), some other species, most
notably Hiatella arctica, were also present. Statistical analyses were performed with SAS

by using a mixed-model ANOVA with square root transformed data and estimated with a
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REML (Restricted Maximum Likelihood) method. Corrections were made with the

Stepdown Bonferroni method.
Growth

Mussel growth in intertidal and subtidal habitats was measured by placing mussels in
cages in both habitats. Cages consisted of concrete blocks (25 cm x 20 cm x 40 cm) that
had two “V”-shaped grooves (22 cm wide; 18 cm deep) running the length of the blocks.
These cavities were covered with a plastic mesh (0.4-cm diameter openings) to exclude
predators and retain mussels. Mussels (15 per cage; 34+0.4 mm [mean+SD] shell length)
were collected from the lower intertidal at Pointe-Mitis (48°40°N 68°01° W), tagged using
bee tags and shell length measured to the nearest 0.1 mm using electronic calipers. Cages
were left 24 hr in high intertidal tidepools to let mussels attach to the blocks. They were
then set out in intertidal and subtidal zones (mid-shore and 5-m depth, respectively; 3 cages
in each) at two sites, Saint-Ulric and Les llets (Fig. 1) from August 4-5 to September 24-25
(52 days in total) to avoid any effect of spawning on growth (Mallet & Carver 1995).
Mussel growth (i.e., change in length) was compared statistically using an nested ANOVA
with JMP (SASINSTITUTE 1996). Significant loss of cages at the Les llets site prevented

the analysis of these data (i.e., any site effect).

Results

Abundance

Mussels formed sparse beds on the midshore of the intertidal benches, generally in
association with algae (Fucus spp.). The average cover of adult mussels (>1-year old) in all
sites was 19.8 % (SD, 3.9), but generally decreased from the western to eastern sites (i.e.,
from “upstream™ to “downstream”), with the exception of the Les llets (site 6) where the
highest cover occurred (Fig. 2). Statistically, there was a significant effect of site (F=9.98;

P<0.0001), but no significant difference of transects was observed (F= 0.99; P=0.48).
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Figure 2. Mean adult mussels’ cover percent in the intertidal from upstream (Saint Ulric [1]) to downstream
(Sainte-Anne-des-Monts [10]) (n = 18; number of quadrats sampled per site)

No mussels larger than 0.4 cm (the limit of the imaging resolution) were observed in
the phototransects at 5-m depth in the subtidal zone at any of our study sites. Mussels were
also not observed at other depths (1.5, 5.5, 8.5 m) at the two more extensively surveyed
sites. Mytilus spp. were, however, seen during SCUBA transects, but were scarce, usually
occurring as isolated large individuals or small patches of young mussels. No mussels were

observed in protected microhabitats such as crevices.

Recruitment

Due to wave action (in particular a mid-summer storm), some subtidal recruitment
stations were lost from several sites including all six stations at Grosses-Roches. At all
remaining stations, Mytilus spp. recruits were by far the most abundant bivalve to recruit on
collectors with other species (e.g., Hiatella arctica) representing less than 5 % of all

recruits. Recruitment was almost twice as high in intertidal habitats relative to subtidal
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habitats (4,151 + 422 and 2,210 + 228 (means + SD), respectively; p<0.05). The maximum
density recorded on a collector was 12,736 and 37,488 for subtidal and intertidal collectors,
respectively, which suggests that the collectors were not near saturation (a maximum of
60,000 mussel recruits has been observed in New Zealand; Menge et al. 2003). Recruits
varied widely in size, 90% of individuals having a shell length from 0.6 mm to 4.5 mm.
The analysis of variation over the three different spatial scales of the subtidal part of the
study (regional, local and neighborhood) shows that most of the explained variation (45 %)
occurred at the neighborhood level, i.e., among adjacent collectors (Table 1). Variation at

large scales was substantially smaller and was not statistically significant.

Tableau 1. Results of a mixed procedure for spatial variation of subtidal recruits with site (10 km), local
(100 m) and neighborhood (10 m) effects

Mean Standard
Source of variation Square Error F p
Site 37.42 46.2879 0.81 0.2094
Local (Site) 35.69 56.0835 0.64 0.2623
Neighborhood (Local X
Site) 108.04 53.6227 2.01 0.0220
Residual 60.03 15.2105 3.95 <.0001

Overall, there was a significant trend of increasing recruitment from west to east in
the intertidal (p<0.03) but not in the subtidal zone (p= 0.57) (Fig. 3). There was no
correlation between intertidal recruitment and intertidal adult abundance (R? adjusted =

0.01, p=0.35) or between subtidal and intertidal recruitment (Fig. 4; p = 0.81).
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each site.
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Growth

During the 52-d period of the experiment, mussels grew five times faster in the
subtidal zone relative to the intertidal zone (0.93 mm + 0.12 and 0.165 mm = 0.035
[mean + SD], respectively for subtidal and intertidal zones; zone effect: Fi.ja= 65.4; p =
0.0012). There was no significant cage effect (Fi.j4= 0.88; p= 0.47; nested within zone). No
mortality was observed for mussels in the intertidal zone, but there was an average of 4 %

of mortality in the subtidal at the end of the experiment.

Discussion

Numerous studies in marine ecosystems have focused on mesoscale variability
among sites having apparently similar environmental conditions (Caffey 1985, McKindsey
& Bourget 2000), but few have made comparisons of contrasting habitats over this scale
(Sukhotin et al. 2008). Here we have documented the distribution of the blue mussel, a key
ecosystem engineer, in both subtidal and intertidal habitats and examined two demographic
parameters, growth and recruitment, as possible explanatory variables for observed

differences.

As seen in earlier studies, mussels were an important ecological component of mid-
shore intertidal habitats along the southern shore of the SLME (e.g., Fradette & Bourget
1981, Guichard & Bourget 1998, Cusson & Bourget 2005, Smith et al. 2009). Although
these shores are highly affected by winter ice scour (Archambault & Bourget 1983), the
irregular topography of the rocky substratum permits sufficient survival to attain cover
reaching up to 40% in our study. In comparison, Mytilus californianus cover in California
only reached 13 % (Blanchette & Gaines 2007), and Mytilus edulis cover in a low tidal
height with low densities of predators in the central coast of Maine (USA) reached 30%
(Leonard et al. 1999). Physical factors, especially high temperatures and desiccation
associated with aerial exposure during low tide, most likely limit the upper distribution of

mussels {(Seed & Suchanek 1992). Mussel abundance generally increases lower on the
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shore (Cusson and Bourget 2005; H. Hamdi, pers. obs.) as the intensity of these factors
diminish. Beyond the effect of ice scour, few sources of adult mortality were evident,
except for the predatory dogwhelk Nucella lapillus, which was patchily abundant at some
sites (McKindsey & Bourget 2000, Hamdi 2008). Unlike other well-studied shores (Menge
et al. 1997, Hunt & Scheibling 1998, Bertness et al. 2004, Ingolfsson 2009), there are no
intertidal predatory sea stars in our study sites (Guichard & Bourget 1998) as the two
species occurring in this ecosystem, Leptasterias polaris and Asterias vulgaris, are only

found in subtidal habitats, where they can be abundant (Gaymer & Himmelman 2002).

In submerged habitats, mussels were not detected in the quantitative sampling in our
study, and only rarely were mussels observed in our qualitative diving observations. Low
abundance of mussels in subtidal habitats is a common pattern worldwide, and previous
studies have rarely noted more than 20% coverage in shallow waters (Reusch & Chapman
1997). Under exceptional conditions, dense extensive populations can form (Feder et al.
2003), but they are usually ephemeral as the mussels are rapidly decimated by predators
(Gaymer & Himmelman 2002). Patchy populations in deep waters can possibly be
maintained (e.g., in Barents sea with a mean 1152 + 809 ind m%; (Witman et al. 1993,
Sukhotin et al. 2008) by self-recruitment and the absence of a massive post-recruitment
predation (Witman et al. 2003) or where rocky areas are isolated by unsuitable substrata,
e.g., mud (Guillemette & Himmelman 1988, Feder et al. 2003). Although our sampling
covered a range of depths down to 8.5 m, it is possible that large mussel populations may
exist in deeper waters. For example, in the Barents Sea, sampling from 0-3 m did not detect
any mussels, but they were found between 6-11 m, mostly deep in rock crevices or buried
in the sediment between stones (Sukhotin et al. 2008), suggesting again that predation is an
important factor. The presence of larger mussels and the absence of smaller ones in that
study suggest that a size refuge from predation (Reusch & Chapman 1997) can permit the
persistence of subtidal populations, possibly involving translocation of larger mussels from

intertidal habitats.



Predation thus appears to be the primary factor preventing the establishment of large
subtidal mussel populations in general although alternative explanations are not often
rigorously explored. Here we did not examine predation directly, but instead focused on
the prerequisite demographic processes of recruitment and individual growth, and our
results clearly show that neither are limiting the establishment of subtidal populations in the
SLME. Although recruitment levels in subtidal habitats were only half those of intertidal
habitats, the two were not significantly different, and the rates (1000s per collector) seemed
more than adequate to supply the population — thus larval supply and settlement behavior
do not appear to limit recruitment in subtidal habitats, at least to 5 m depth. Growth rates in
subtidal habitats greatly exceeded those in intertidal habitats, further showing the
environmental adequacy of this environment. Evidently, energetics permit far greater
growth rates in subtidal habitats than that observed in intertidal habitats, either because of
increased food supply or reduced metabolic stresses or a combination of the two. Thus, we
are left to conclude that post-recruitment mortality is the cause for the absence of large
subtidal populations here. Both competition and predation are theoretical possibilities, but
there is little evidence of competition between primary space occupants in this habitat.
Images and direct observations revealed that there are no other common sessile
invertebrates that are abundant in this system, and the substratum is typically only covered
by crustose coralline algae. Moreover, mussels are usually the competitive dominant in
marine systems, and thus it appears unlikely that competitive interactions are important

here.

In contrast, ample evidence suggests that predation is the principal ecological
interaction controlling the abundance of mussels in this subtidal environment. First,
potential predators were present, and, in particular, the predatory sea stars Leptasterias
polaris and Asterias vulgaris were both common and ubiquitous. These predators appear to
control the distribution of subtidal mussel populations in the northern Gulf of St. Lawrence
(Gaymer et al. 2002) and can decimate local buildups of subtidal mussel populations (e.g.,
following episodic massive recruitment), both there and elsewhere (Dare 1982). Although

other potential predators such as crabs and birds (Guillemette et al. 1996, Kamermans et al.



2009) are also found in this system, they are either not abundant or have only local impacts.
[n particular, eider ducks can be voracious predators, but usually only forage in shallow
areas of high mussel abundance (Guillemette et al. 1996). The green sea urchin.
Strongylocentrotus droebachiensis, is, however, both abundant and ubiquitous in this
system. Although typically considered to be an herbivore, it has been shown elsewhere to
be an omnivore capable of consuming mussels, especially at smaller stages (Briscoe &
Sebens 1988). The relative importance of the consumption of juvenile stages by sea
urchins and larger stages by sea stars, in terms of both complementarity and competition

may be critical for a better understanding of the dynamics of this system.

Although we did not observe any large populations of subtidal mussels, previous
studies in the northern Gulf of St. Lawrence have documented high densities in the
shallowest zone of wave-exposed shores. A peak in Mytilus spp. abundance was observed
at a depth of 2 m with an abrupt disappearance at 4 m of depth (Himmelman & Dutil 1991).
Similarly, in the SLME, higher values of mussel abundance (both density and biomass)
have often been observed in the transition zone relative to the mid intertidal zones (Cusson
& Bourget 2005), but we were not able to quantitatively sample this zone due to the strong
wave action that characterizes this environment. This phenomenon appears to be the result
of the interplay between algal cover and wave-induced water motion. In areas where kelp
(principally Alaria esculenta ) can become established, they provide protection to mussels
from predatory sea stars, which avoid areas where there is wave-induced motion of kelp

fronds, i.e., whiplashing (Gagnon et al. 2004).

Spatial variation in recruitment

Over the 100-kim extent of our study area, we observed substantial spatial variation in
recruitment.  Such variation is not surprising as the recruitment of invertebrates with
planktotrophic life cycles is notoriously variable in marine systems (Harris et al. 1998).
However, our experimental design permitted us to examine this variation over three spatial
scales: between sites (10 km — “‘regional™); within sites (100 m — “local”), and between

collectors (10 m — “neighborhood”). Although substantial variation was observed at all
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three scales, there was only significant variation at the smallest scale, i.e., al the
neighborhood level, a very unexpected result that suggests that the distribution of larvae is
more homogeneous at the larger scales and that the ecological processes inlluencing larval
settlement are very heterogeneous at small spatial scales. At this point, there is no obvious
environmental factor that we can identify that might explain this pattern of variation, and it
stands in contrast to earlier studies (McKindsey & Bourget 2000, Smith et al. 2009)
conducted in this same system which showed heterogeneous patterns of recruitment

dominating at a much larger scales (4-30 km).

It is likewise surprising that there was no correlation between recruitment in subtidal
habitats and recruitment in intertidal habitats. Given the proximity of the two habitats at a
given site (usually less than | km) relative to the 10-km separation of the sites, one would
expect both habitats to have a similar exposure to potential recruits (i.e., be in the same
water mass). Perhaps the lack of any patterns was due to the general lack of significant
variation at this spatial scale (see above), but this result suggests that one cannot simply
assume that different habitats that are in close proximity will have similar conditions. In
particular. there may be substantial bathymetric differences in water movement that
determine the supply of larvae to a particular location (Archambault & Bourget 1999). For
example, bottom topography might interact with coastal currents to alter the flow of water
across the bottom. Other hypotheses have also been proposed to explain variability in
recruitment between habitats including variable rates of the survival of larvae and post-
settlement stages (Yoo & Ryu 1985), larval behavior (Dobretsov & Miron 2001),
settlement density (Grant 1977), tidal conditions during settlement periods (Porri et al.

2007), and physical barriers (Broitman et al. 2008).

The lack of any correlation between the abundance of adults and recruits in intertidal
environments is also surprising in certain senses. Given the wide dispersal of mussel larvae
during their planktonic period, no relationship between adults and recruits would be
expected in terms of local reproduction (i.e., local larval retention would be unlikely).

However, as a cue for settlement, the presence of adult mussels is well known to enhance



recruitment (Menge 1991), either directly (i.e., settlement within existing adult beds) or
indirectly by providing local sources for secondary recruits (post-settlement juveniles that
disperse locally via wave action). Thus, sites of high adult abundance would a priori be
expected to have higher recruitment. However, possible negative effects of the filtration of
larval stages by adults (Lehane & Davenport 2004) or annual variation in larval supply
could counter any such trend, making it difficult to detect. Finally, predation of recruits can
influence the abundance of later stages (Keough & Downes 1982), and we know little about
the sources of mortality of early post-settlement stages of mussels. Final adult distribution
may thus be the result of a combination of physical processes and biological post-

settlement mechanisms (Johnson & Geller 2006).

Contrasting habitats

Blue mussels are ecological known as intertidal mussels, likely due to both the bias of
benthic studies being disproportionally conducted in this environment and the reality that
survival really is best in this environment. It is thus rather ironic that in terms of its
fundamental and realized niches, this mussel appears to be excluded from the habitats
where its intrinsic performance is highest, namely the subtidal environment. Our limited
data on the differences in growth between subtidal and intertidal habitats are nonetheless
convincing, and correspond with more extensive data for mussels that are continuously
submerged intentionally (e.g.,, mussels in aquaculture;, Mallet & Carver 1989) or
unintentionally (Page & Hubbard 1987, Bourget et al. 2003) where growth rates are almost
always faster compared to intertidal populations (exceptions occur when fouling organisms
are killed by emersion). [t seems then that by inhabiting submerged habitats, mussels
decrease physiological stress and increase access to food, resulting in higher growth rates
and greater reproductive effort. Under more natural systems, however, it appears that the
benefits of occupying the optimal habitat are more than offset by the resulting decrease in
survival from predation. Thus, as seen for many intertidal organisms, abundances are

highest in the spatial refuges created by environmental stresses that exclude predators.
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For these two contrasting habitats, we thus see two different ecologies, one in which
the species is an ecosystem engineer, providing both physical structure and secondary
production to the local environment and the other in which it is a rare species, contributing
little to the local assemblage. This knowledge is essential for a proper understanding of the
ecosystem in many regards. Most obviously, we know that in spite of the enormous
potential for secondary production in subtidal environments, little is actually occurring, at
least by mussels. Less obviously, in terms of the metapopulation dynamics of mussels in
the SLME (Smith et al. 2009), our results show that for estimating dynamics and
connectivity, the action is happening principally in the intertidal environments and that a
knowledge of the relative abundance of intertidal populations is sufficient for estimating
the sources of propagules. Thus, by knowing more about the entire role ol this species in
the multiple environments, we can be better able to understand its dynamics and its

influence on the rest of the community.
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CHAPITRE 2

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

L’objectif principal de cette thése est de déterminer la répartition bathymétrique et
spatiale des populations de moules dans une large zone de I'EMSL et d’évaluer la
contribution potentielle des « populations » infralittorales a la démographie de I’ensemble
de la métapopulation. Pour comprendre le fonctionnement d’une métapopulation, il est
essentiel de connaitre la répartition réelle de toutes les sous-populations qui pourraient
contribuer a sa dynamique. Pour les espéces de la zone cdtiére, il faudrait donc vérifier la
présence, ou l’absence, de populations notoires dans les étages infralittoraux et
meédiolittoraux (Lawrie & McQuaid 2001). Dans le cas de la moule bleue, il s’agit d’une
espece dominante et bien connue dans un des habitats (I’étage médiolittoral), mais cette
espéce pourrait également vivre et étre fréquemment observée dans un autre type d’habitat
(I’étage infralittoral). Dans un contexte de métapopulation, il en va de la validité¢ des

modeles de bien évaluer I’ importance des populations infralittorales.

Etant donné le cycle vital complexe de plusieurs invertébrés benthiques, il faudrait
¢galement connaitre la dynamique des stades adulte et larvaire. Pour ce faire, j’al évalué
I’abondance des adultes (¢’est-a-dire la source des larves) ainsi que le recrutement (c’est-a-

dire la dissémination des larves) dans ces deux habitats contrastants.

Pour répondre aux deux questions fondamentales sur le suivi des larves « ou vont les
larves? » et « d’ol proviennent les nouvelles recrues? », il est recommandé d’intégrer des
approches spatiales et temporelles (Levin 2006). En effet, on ne peut pas se fier a une étude
qui ne comprend qu’un seul ou méme quelques sites. Nous avons donc documenté
I’abondance des moules dans les zones médiolittorales et infralittorales de dix sites

distribués le long d’une c6te homogene de 100 km.
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lLe résultat le plus évident est qu’il n’existe pas de populations importantes en milieu
infralittoral dans ce secteur de I’EMSL. Par extrapolation, il est donc peu probable que des
populations infralittorales soient présentes a ['échelle de I’ensemble de I’écosysteme du
Saint-Laurent. Cela veut dire que les modeles de métapopulations de moules qui se basent
sur I'évaluation des populations médiolittorales (Smith et al. 2009, Le Corre et al. 2013) ont
supposé correctement que 1’on peut ignorer la contribution démographique des moules

infralittorales.

Etant donné que d’abondantes populations de moules bleues peuvent parfois étre
observées en milieu infralittoral « naturel » (c’est-a-dire des populations importantes au
fond) et souvent observées dans des conditions « artificielles » (c’est-a-dire 1’élevage en
aquaculture), il faut chercher des explications écologiques aux résultats constatés dans
I"'EMSL. D’abord, mes données démontrent clairement qu’il ne s’agit pas d’un manque de
recrutement, car les collecteurs installés sur la zone d’étude ont montré un fort recrutement
dans la zone infralittorale. Bien que le taux de recrutement observé ne représente que la
moitié de celui observé dans les habitats médiolittoraux, les taux de recrutement des deux
milieux ne sont pas significativement différents et les populations de moules ne semblent
pas limitées par le recrutement. Cependant, il faut aussi tenir compte du fait que les
données des collecteurs sont relatives, on ne peut donc pas supposer que le taux de
recrutement sur des substrats naturels est du méme ordre de grandeur. Les collecteurs étant
sélectionnés pour leur attractivité par rapport aux larves, les taux de recrutement sont donc

sans doute surestimeés.

Concernant le recrutement dans les deux types d’habitats, il est trés surprenant qu'il
n'y ait pas de corrélation entre le recrutement dans les habitats infralittoraux et le
recrutement dans des habitats médiolittoraux. Etant donné la proximité des deux habitats
sur un site donné (généralement moins de | km) et une distance d’environ 10 km entre les
sites, on s'attendrait a avoir une exposition semblable pour les recrues potentielles.
l.’absence de tendance peut-€tre due a I'absence générale de variation significative a cette

¢chelle spatiale (voir ci-dessous), mais ce résultat suggére que I'on ne peut pas simplement
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supposer que les différents habitats situés a proximité les uns des autres seront soumis a des

conditions environnementales similaires.

Finalement, nous avons observé d’importantes variations spatiales des taux de
recrutement. Une telle variation n'est pas surprenante sachant que le recrutement
d'invertébrés ayant des cycles de vie planctotrophiques est généralement variable dans les
systemes marins (Harris et al. 1998). Cependant, notre dispositif expérimental a permis
d'examiner ces variations a trois échelles spatiales: entre les sites (10 km - «régionale»), a
I'intérieur des sites (100 m - «locale») et entre collecteurs (10 m - «voisinage»). Bien
qu’une variation substantielle ait été¢ observée sur les trois échelles, des variations
significatives n’ont été observées qu’a l'échelle la plus petite, c'est-a-dire au niveau du
«voisinage». C’est un résultat trés inattendu qui suggére que la distribution des larves est
plutdt homogene aux échelles spatiales plus importantes, alors que les processus
écologiques influengant la fixation des larves a de petites échelles spatiales sont trés
hétérogénes. A ce stade, il n'y a aucun facteur environnemental évident que nous pouvons
identifier qui pourrait expliquer cette tendance dans la variabilité. Cependant, ces résultats
contrastent avec les études antérieures dans ce méme systeme (McKindsey & Bourget
2000, Smith et al. 2009) qui ont montré un recrutement majoritairement hétérogene a des

échelles beaucoup plus grandes (4-30 km).

Sachant qu’il y a assez de recrues pour le développement de populations adultes
dans la zone infralittorale, il semblerait que les processus écologiques « post-fixation »
jouent un réle trés important. Mes données sur la croissance des moules démontrent
clairement que la croissance est largement supéricure dans la zone infralittorale. Bien que
ces résultats ne proviennent que d’un seul site, on pourrait supposer que ce schéma se
répéte partout puisque les moules infralittorales ont un accés continu a la colonne d’eau
pour s’alimenter et sont moins stressées par I’exposition aux conditions « terrestres » (par
ex. températures extrémes, dessiccation) ainsi qu’aux vagues. Il serait donc intéressant
d’avoir des données semblables provenant d’ailleurs. En effet, j’ai mis en place tous les

traitements a4 un deuxiéme site, mais les unités expérimentales ont été perdues au cours
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d’unce tempétle. De tels éveénements étant une réalité des études de terrain, j aurais
probablement dii effectuer ce travail a un troisieéme site pour m’assurer d’avoir des données

pour au moins deux sites.

S'il n’y a pas de limitations de recrutement ni de croissance post-fixation, il faut par
défaut émettre I"hypothése qu’un agent de mortalité supprime la formation des populations
infralittorales des moules. Comme détaillé dans le chapitre précédent, il s’agit fort
probablement de I'impact des prédateurs, surtout les €toiles de mer. Malheureusement, je
n’ai pas pu effectuer une expérience sur le terrain pour supporter cette idée. Dans la
tradition des €cologistes marins, j’ai essayé de mettre des cages pour exclure les grands
prédateurs (ex.: étoiles de mer, oursins, oiseaux), mais ce dispositif expérimental ne m’a
pas permis de distinguer I’effet des prédateurs par rapport aux mouvements de ['eau (ou
méme les déplacements des moules, capables de se déplacer toutes seules!). En effet, tandis
que les cages ont pu empécher I’entrée des prédateurs dans les unités expérimentales, elles
changent également les mouvements d’eaux, en réduisant surement la force exercée sur les
motles. Une survie plus élevée a I’intérieur des cages pourrait donc étre interprétée comme
une réduction de I"'impact des prédateurs ou de [’impact de la force des courants (ou encore
bien d’autres facteurs) — donc, I’interprétation est confondue entre ces facteurs. Selon moi,
pour décortiquer ces facteurs, il faudrait utiliser une autre méthodologie comme
I’enlevement manuel des prédateurs, qui correspond & la méthode utilisée par Paine dans
une étude classique (Paine 1966). Cependant, son étude fut effectuée en milieu
médiolittoral, et faire le méme effort en milieu infralittoral exigerait un grand

investissement, plus important que ce que j’aurais pu faire dans le contexte de mon projet.

Enfin, il faut aussi tenir compte du fait que j’ai regroupé les deux especes de moules
en un seul taxon (Mytilus spp.), une méthode généralisée en écologie larvaire (Smith et al.
2009) qui offre un gain de temps non négligeable parce que [I'identification
morphométrique (Mallet & Carver 1995) est difficile a généraliser (Myrand & Tremblay
2002). Cela dit, parmi les limites de cette méthode de dénombrement, on note

I"impossibilit¢ de distinguer les différentes hypothéses de pré-fixation telles que la
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variabilité de I"apport larvaire, ainsi que la distribution et les hypothéses de mortalité post-
fixation. Ainsi, malgré le fait que les populations adultes d’une espece de Mytilidae soient
dominantes dans les zones médiolittorales rocheuses, les recrues collectées dans une méme
zone peuvent étre d’une autre espéce de la méme famille (Toro et al. 2004, Phillips et al.
2008). Une étude pour confirmer ou infirmer cette hypothése a I’échelle de I'’ESL serait
nécessaire. Il serait aussi important de voir si chaque espece (Myrilus edulis, Mytilus
trossulus et leurs hybrides) se comporte de la méme maniére lors du recrutement dans les

zones infralittorales et médiolittorales.
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