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AVANT-PROPOS 

Ce mémoire se répartit en trois parties. Dans le premier chapitre, il y a une brève 

introduction sur les mollusques marins, et notamment les moules appartenant à la famille 

des Mytilidés, suivie d' un résumé de l'état de connaissance sur la distribution 

bathymétrique des moules dans l'EGSL (Estuaire et golfe du Saint-Laurent). Dans le 

deuxième chapitre, je présenterais sous forme d'article une étude comparative de la mou le 

bleue dans deux habitats contrastants: médiolittoral et infralittoral. Cette étude a impliqué 

des relevés et des expériences sur le terrain visant à examiner et comparer l'abondance, le 

recrutement et la croissance dans l'Estuaire maritime du Saint-Laurent (EMSL). Dans le 

troisième chapitre, j'exposerais sous forme de conclusion générale les résultats pertinents et 

des perspectives pour de futures études comparatives. 
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RÉSUMÉ 

Les moules appartenant au genre Mytilus sont connues pour leur préférence de 
l'habitat médiolittoral et spécialement les côtes rocheuses. Elles sont, cependant, aussi 
signa lées dans d'autres habitats, comme la zone infralittorale. Pour comprendre leur réelle 
distribution et ses facteurs limitants dans l' Estuaire maritime du Saint-Laurent (EMSL), on 
a examiné l'abondance, le recrutement et la croissance individuelle dans des habitats 
contrastants qui sont l' infralittoral et le méd iolittoral. Les résultats primaires sont les 
suivants : (l) Les mesures quantitatives de l'abondance montrent que les moules sont 
abondantes dans le médiolittoral, mais 'absentes' dans l'infralittoral ; (2) L'abondance des 
moules dans le médiolittoral décroit aussi de l'amont vers l'aval de l'EMSL; (3) les taux de 
croissance individuelle ont été cinq fois plus importants dans l' infralittoral ce qui suggère 
l' absence de limitation physiologique dans l' 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 à petite échelle, ce qui suggère que des facteurs ' locaux ' 
gouvernent ce processus démographique. Cela nous mène à l' hypothèse de la prédation , 
notamment par les étoiles de mer et les oursins, comme facteurs limitants la distribution et 
de l'abondance des moules dans les écosystèmes côtiers de l'EMSL. L'absence de 
populations infralittorales abondantes dans la zone d'étude ainsi que dans d'autres secteurs 
de l' Estuaire et le golfe du Saint-Laurent (EGSL) doit être prise en compte dans la gestion 
des écosystèmes en termes de production secondaire et dynamique des métapopulations. 

Mots clés: Mytilus; distribution entre habitats; abondance; recrutement, croissance; 
médiolittoral; invertébrés; infralittoral; Estuaire 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 
physiologicallimitations 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 metapopu lations dynamics. 

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

L' une des grandes questi ons actuelles en éco logie est la compréhension de la 

dynamique des populations en vue de mieux comprendre leur répartiti on . Beaucoup 

d'approches sont utili sées, mai s leur applicabilité est souvent restreinte à des groupes 

éco logiques, des habitats bien défini s et une échelle spatiale limitée . Cependant, plus 

récemment, le concept de métapopulation a été développé pour tenir compte de l' influence 

des différentes sous-populations sur la dynamique, à plus grande échelle, de l'ensemble des 

populations. Une métapopulation est ainsi définie comme un groupe de sous-populat ions, 

li ées par des évènements de dissémination, en équilibre dynamique avec des phases 

d'extinction et de recolonisation (Hanski & Gilpin 1991 , Hansk i 1999). Dans ce contexte, 

la persistance de certaines populations iso lées, malgré des condi tions défavorables, peut 

être expliquée par l' immigration d ' individus provenant d'autres populations, qUI 

mai ntiennent donc la connectivité au sein de la métapopulation. D' un autre côté, 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 

laq uelle la dispersion est plus limitée. La 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'a limenter et se di sperser. Les 

premières études sur les populations d ' invertébrés marins, cependant, ont eu tendance à 

négliger le rôle de cette phase du cyc le de vie (Gai nes et al. 1985, Grosberg & Lev itan 

1992), mais ces questions d 'apport larvaire sont maintenant bien reconnues sur le terrain 

(Poss ingham & Roughgarden 1990) . Dans un contexte de métapopulation, de plus en plus 

d 'attention est donnée aux rôles de l' apport larvaire et de la connectivité entre les sous 

populations. 
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Dans les zones tempérées, les moules sont souvent des organI smes dominants en 

milieu méd iolitto ral (Menge et al. 1994, Gutiérrez et al. 2003). Elles forment des bancs qui 

peuvent faci 1 iter le développement de certaines espèces ou inhi ber la présence d' autres 

espèces . Elles jouent donc un rôle prépondérant dans la dynamique de l' écosystème. C'est 

ce qu 'on appelle un ingéni eur d'écosystème (<< Ecosystem Engineers » en anglais) car ces 

espèces ont la capac ité de modifi er ou de créer des habitats. Par exemple, les castors 

(i ngéni eurs allogéniques) modifient de façon irréversible le milieu en coupant du bois ou en 

créant des barrages. Les ingénieurs autogéniques créent eux-mêmes le mili eu, comme les 

fo rêts de lam inaires (Chri sti e et al. 2009) ou les mangroves (Anthony & Gratiot 201 2). Les 

moules peuvent éga lement former des îl ots de biodiversité tout en modifiant la structure 

sédimentaire du mili eu (No rling & Kautsky 2008). Récemment, des bancs de bivalves ont 

été testés pour diminuer l'éros ion , car il s permettent d'atténuer la force des vagues en 

augmentant l'é lévation du so l et en permettant à la végétation de se déve lopper (Bors je et 

al. 20 1 1). Même si cet effet ne peut être généralisé à tous les sites (Buschbaum et al. 2009), 

il parait primordial de mi eux connaître le rôle des moules dans les milieux marins pour 

optimiser leur utili sati on. 

Les espèces de moules du genre Mytdus sont de loin les plus importantes 

mondi alement et se trouvent dans les eaux subarctiques, boréales, ainsi que tempérées des 

deux hémi sphères. Plusieurs fac teurs intrinsèques permettent la forte dominance de moul es 

dans la zone médi olittorale tel s que la force d 'attache par le byssus (Bell & Gosline 1996), 

l' organisati on spati ale interne des lits de moules (van de Koppel et al. 2008) et la 

compétiti on pendant le recrutement (Grant 1977) . L' intolérance phys iolog ique aux 

températures extern es et/ou dess iccation est le facteùr principal qui détermine la limite 

supéri eure 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 même si les 

moules peuvent vivre dans des habitats variés (Kitching et al. 1959) . En ce qui concerne la 

limite in fér ieure des moul es, les études classiques de Paine (Paine 1966, 1969) ont mis 

l'emphase sur la prédation en tant que facteur déterminant. Les principales espèces 

prédatrices sont les étoi les de mer (Witman & Grange 1998, Gaymer et al. 2002 , 
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Kamennans et al. 2009), les crabes (Kamermans et al. 2009) et les oIseaux marins 

(Gu illemette et al. 1996, Larsen & Guill emette 2000). Cependant, la limite exacte peut 

varier fortement selon la région et les périodes de l'année (Reusch & Chapman 1997, 

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

Face aux sources de mortalité, la reproduction permet de remplacer des indi vidus 

perdus et même d'élargir l'a ire de répartition. Le cycle de reproduction des moul es inclut 

quatre phases principales: la croissance, la maturation des gamètes, la ponte et le 

développement (Gos ling 2003). En fonction des espèces et des régions, il existe 

d' importantes disparités dans le synchroni sme et la durée de chaque phase (Bayne 1976). 

En milieu tempéré par exemple, la première ponte se déroule au printemps et la deuxième 

au début de l'automne (Bayne 1976). Les variations de température et l'apport en 

nutriments planctoniques sont parmi les facteurs principaux qui synchroni sent 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 auss i 

vél igères, vari ent de quelques kilomètres à plusieurs centaines de kil omètres (Gi lg & 

Hilbish 2003 , Morgan et a l. 2009). Le transport des larves s'effectue principa lement de 

manière passive en fonction de la force et la direction des courants. Dans l'Estuai re 

maritime du Saint-Laurent, par exemple, il semble que c'est à une échelle de 14-35km 

qu'on observe un couplage entre les populations adultes et le recrutement en aval (S mith et 

al. 2009). 

Suite à 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 à lui , 

correspond à une co lonisation réussie après une certai ne période de temps où 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 préfèrent 

les substrats filamenteux comme les algues ou les byssus des populati ons adultes de moules 
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(Menge 1991), mais durant les premiers moments du recrutement, les nouvelles recrues, 

pour des rai sons d' inadéquation de site, peuvent migrer vcrs un autre site plus favorab le. 

Cette deuxième phase pélagique, appelée aussi migration bysso-pélagique, mène à un 

deuxième recrutement qui pourrait être démographiquement important (Le Corre et a l. 

20 13). 

Dans les eaux québécoi ses, il existe deux espèces de moul es mannes: Mytdus 

{rossu/us et Myldus edulis, ainsi que les hybrides entre ces deux espèces. L' ensemble 

s'appelle « la moule bleue » couramment parce que c'est impossible de di stinguer ces deux 

espèces et leurs hybrides morphologiquement. Cependant, les études génétiques ont 

démontré que Mytdus edulis est dominant à l' intérieur de la Baie des Chaleurs, tandi s que 

Myldus lrossu/us prédomine sur la Côte-Nord (Moreau et al. 2006) et qu ' il y a une zone 

d ' hybridat ion assez importante le long de l'Estuaire du Saint-Laurent (ESL) (J. Turgeon, 

comm . pers.). Ces espèces sont bien connues et plusieurs études portent sur leur écologie. 

(Frechette & Grant 199 1, Guichard & Bourget 1998, Archambault & Bourget 1999, 

McKindsey & Bourget 2000, Gaymer et al. 2002) Les moules bleues jouent un rôle 

important sur la dynamique des réseaux alimentaires et la biodiversité des communautés 

benth iques. Cependant, comme ailleurs, la plupart de ces études se sont foca li sées sur les 

assemb lages médiolittoraux, malgré que les moules peuvent vivre dans des milieux 

continuellement submergés et même former de larges populations infralittorales (Gaymer 

& Hill1melman 2002). Ce biais peut s'expliquer, car les moules sont largement dominantes 

sur certa ines côtes, mais une raison plus ' pratique' pourrait auss i être la faci lité d 'accès au 

médiolittoral pour l'observation ou les expérimentations. La majorité des recherches ont 

donc été réa li sées dans les habitats médiolittoraux, tandi s que l' abondance et la di str ibution 

des moules dans les environnements infralittoraux restent peu étudi ées à cause des 

difficultés d'accès et l'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 zo ne 
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infralittorale se sont donc généra lement focalisées sur la prédation, contrairement à la zone 

médiolittorale où les études se sont plus focalisées sur l' abondance, la distribution et les 

processus éco log iques tels que le recrutement (e.g., Smith et al. 2009), la compétition 

(Menge 1976, Smith et al. 2009) et la prédation (Saier 200 l , Gaymer et al. 2002, 

Blanchette & Gaines 2007). Cependant, de grandes populations de moules ont été 

observées en milieu infralittoral, incluant des espèces caractéristiques de ce milieu (e .g., 

Madia/us madia/us [(Lesser et al. 1994, Lesser & Kruse 2004) et des espèces plutôt 

associées aux habitats médio littoraux, 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, mai s 

pourraient aussi fortement affecter les dynamiques médio li ttora les (et vice versa) à travers 

leur contribution larvaire qui est la fondation dém ographique du processus de recrutement. 

À plus grande échell e, il devient donc essentiel de comprendre la contribution des 

différentes sous-populations infralittorales à la dynamique et la connectivité de l'ensemb le 

de la métapopulation . 

La distribution spatiale et bathymétrique des moules Mytilus spp. dans l'EGSL n' a 

jamais fait l' objet d ' une étude détail lée. Cela dit (G uillemette & Himmelman 1988) on a 

étudié la distribution des moules dans la zone infralittorale de la Rive-Nord du GSL, au sud 

de l' Ile à la chasse. Dans cette zone, il est possible d 'observer, en vue aérienne, la fran ge 

infra littora le peu profonde caractérisée par des populations algales , à l'intérieur de laquelle 

vivent les moules bleues. On retrouve ainsi de petits bancs de My ti/us spp. à 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 

également très éphémères, due à un niveau de prédati on par les étoi les de mer très é levé. Ce 

phénomène a été bien détaillé par ces chercheurs dans des études parallèles en laborato ire et 

sur le terrain en mili eu peu profond (Himmelman & Outil 199 1, Gaymer et al. 2002). Par 

ai lI eurs, les rares études sur la prédation des oiseaux marins dans les populati ons de moules 

infralittorales sont limitées à la Rive-Nord de l'estuaire (Guillemette & Himmelman 1988, 

Gui llemette & Himmelman 1996, Gui llemette et al. 1996). 
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Malgré tous ces travaux, aucune étude comparative n'a été réali sée dans l'EGSL entre 

les populations de moul es des zones médi olittorales et infralittorales. Cec i pourrait 

s'expliquer par la di fficulté d ' utiliser une même approche dans ces deux hab itats. Ainsi, les 

études sur les moules de la zone infralittoral e s' intéresseraient plus à la prédation par les 

étoil es de mer, tandis que ce lles dans la zone médiolittoral e se foca li seraient sur 

l' abondance et le recrutement (Smith et al. 2009). Auss i, il semblerait que le recrutement 

joue un rôle maj eur (Beukema & Dekker 2005), tout comme la prédati on (Himmelman & 

Outil 1991), dans l'écologie des populations adultes. Ainsi , dans une étud e réa lisée dans 

deux li eux différents, la prédation a été identifi ée comme le principal facteur exp liquant la 

variation de l'abondance des mou les dans une étude, alors que dans l' autre c'est le 

recrutement qui a été déterminé comme facteur explicatif principal. De plus, de récentes 

études ont essayé de relier la dynamique des populations adultes à la di stribution spatiale de 

sources potenti elles 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 substantiell es 'cachées ' 

ex istent dans de te ls environnements, la dynamique des métapopulations serait plus difficile 

à prédi re et à modéliser. 

Objectifs de l'étude 

Considérant le potentiel de la moule bleue d'être présent et de devenir maj oritaire 

dans des milieux infralittoraux, il est impératif de décrire leur abondance et de comprendre 

les processus éco logiques qui régulent l'établi ssement et le mainti en de cet ingénieur 

écologique dans ces environnements peu étudi és. Les différences entre les mili eux méd io

et infra littoraux permettent de proposer quelques hypothèses sur les impacts relat ifs des 

processus éco log iques dans chaque milieu . D'abord, étant donné que les mili eux 

infralittoraux sont continuellement immergés, le taux de recrutement devrait y être plus 

élevé. Dans une même logique, le taux de croissance des moules, des filtreurs d ' eau 

importants, devrait être éga lement plus rapide en milieu infralittora l, car le temps 
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d' immersion est plus important. Au contraire, l'accès perm anent des prédateurs aux 

populat ions des moules infralittorales suggèrerait que le taux de prédati on y serait plus 

élevé . 

Pour aborder ces propos itions, j 'a i visé les objecti fs sui vants: 

• Comparer l'abondance des populations de la moul e bleue en milieu 

médi olittora l et en milieu infralittoral; 

• Comparer le recrutement entre ces deux milieu x; 

• Comparer le taux de croissance dans ces deux milieux; 

• Comparer le taux de mortalité dans ces deux mili eux. 

Pour ce fa ire, j ' ai documenté la répartiti on et l'abondance de la moule Mytilus spp. 

dans des environnements médiolittoraux et infralittoraux le long d'une portion de l'estua ire 

maritime du Saint-Laurent (Québec, Canada) où la dynamique des moules du mili eu 

médiolittoral a été bien étudiée (Smith et al. 2009), mais où les populations du milieu 

in fralittoral sont méconnues. J'ai utili sé des méthodes stand ardi sées pour comparer la 

répartiti on des populations de Mytilus spp. dans les zones in fralittorales et médiolittora les, 

ainsi que le recrutement dans ces deux mili eux sur une étendue de 100 km. Pour les 

processus éco logiques fai sant suite au recrutement, j 'a i effectué une expérience sur un site 

pour examiner les variati ons du taux de croissance et la mortalité des moul es dans les 

diffé rentes zones. Pour les mesures de recrutement, un processus démographiquement 

important, mai s souvent très variable, mes observati ons ont été fa ites à plusieurs échell es 

spatiales pour déterminer à quelle échelle ( lOs, 1 OOs ou 1000s de mètres) la vari abil ité de 

ce processus est observée. 

Dans ce contexte, notre étud e vise à étudier la répartiti on des moules entre ces 

différents habitats et à évaluer l'impact des fac teurs biolog iques et éco logiques pour tester 

les hypothèses suivantes : (1) les moules sont plus abondants dans les habitats 

médiolittoraux que dans les infralittorales (Menge 1991 ), (2) le recrutement dans les 

hab itats infra littoraux est plus grand que dans la zone médioli tto ra le, où le temps 
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d'émersion est plus long, et (3) la cro issance est plus importante dans les habitats 

in fralittoraux à cause de plus longues péri odes d'alimentation et d' un moindre stress 

ab iotique (par exemple, la dess iccation). 
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L'article qui suit «Population dynamics in contrasting habitats: Distribution and 

limiting factors for intertidal and subtida/ Mytilus spp. musse/s in the St. Lawrence 

Estuary » fut corédigé par moi-même ainsi que mon directeur Ladd Johnson, mes 

codirecteurs Philippe Archambault et Chris Mckindsey mais aussi Nicolas Le Corre ancien 

étudiant au doctorat à l'Université Laval. L' article n'a pas encore été soumis à une revue 

scientifique. 

En tant que premier auteur, ma contribution à ce travail fut l' élaboration du plan de 

terrain , la réal isation du terrain, la partici pation au traitement des données et la rédaction de 

l' article . Le professeur Ladd Johnson a superv isé le travail tout au long de sa réalisation et a 

aidé à l'é laboration de dispositifs expérimentaux. Il a aussi révisé l' article en profondeur. 

Le professeur Philippe Archambault a contribu é à la structuration et l' élaboration de 
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l' artic le. Le Dr Chri stopher Mckindsey a pour sa part été très présent lors de la parti e 

terrain où il a faci lité le trava il et participé à l'é laboration du plan expérimenta l. Le Dr 

Nicolas Le Corre a fou rn i une partie des données (recrutement méd ioli tto ral) et a été 

consul té tout au long du projet. 

Cet artic le a été présenté au fur et à mesure de son avancement à diffé rents co ll oq ues 

et réun ions annuell es: 

• Hamdi l-I , Le Corre N, Archambault P, Mckindsey CW & Johnson LE (20 10) 

Compari son of blue musse l populati ons Mytifus spp. in intertida l and subt ida l 

hab itats of the St. Lawrence Estuary. Se congrès annuel SCEE. 9-1 2 mai 

2010, Québec (Qc). Présentation orale. 

• Hamdi l-I , Le Corre N, Archambault P, Mckindsey CW & Johnson LE (20 10) 

Les moules de l'estua ire, vivent-elles vraiment entre terre et mer? Co lloq ue 

Biologie - Vulgari sation Scientifique, 11- 13 mars, Rimouski (Qc) . 

Présentat ion orale. 

• Hamdi H, Le Corre N, Mckindsey CW, Archambaul t P & Johnson LE (2009) 

Compar ison of blue mussels populati ons Mytilus spp. in the intertida l and the 

subt ida l in the Saint Lawrence Estuary. 4e congrès annuel SCEE, 14- 17 mai , 

Hali fax (NS). Affiche. 

• Hamdi l-I , Le Co rre N, Archambault P, Mckindsey CW & Johnson LE (2009) 

Compari son of blue musse ls populations Mytilus spp. in in tertidal and 

subtida l hab itats in th e St. Lawrence Estuary. Forum québéco is en sc iences 

de la mer. 10-11 novembre, Rimousk i (Qc). Affi che. 
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RÉSUMÉ 

Les biva lves du genre de Mytilus sont connus pour leur préférence de l'habitat 
médiolittoral et spécialement les côtes rocheuses, mais a été aussi signalé dans d'autres 
habitats. Pour comprendre sa réelle di stribution et ses facteurs limitants dans l'estuaire 
maritime du Sa int-Laurent (EMSL), on a examiné l'abondance, le recrutement et la 
croissance individuelle dans des habitats contrastants qui sont le médiolittoral et 
l' infralittoral. (1) Les mesures quantitatives de l'abondance montrent que les mou les sont 
abo ndantes dans le médi olittoral, mais 'absentes' dans l' infralittoral. L'abondance dans le 
médiolittoral décroit aussi de l'amont vers l'ava l de l' EMSL (2) les taux de croissance 
individuelle ont été cinq fois plus importantes dans l'infralittoral ce qui suggère l' absence 
de limitation physiologique dans l'environnement. (3) Le recrutement a été deux fois plus 
important sur les co llecteurs médioli ttoraux que sur ceux dans le fond in fra li ttoral mais il 
n' apparait pas limitant dans les deux habitats. Parmi les trois échelles spatiales examinées 
(IOm, 100, et 10 km) la majeure partie de la variation du recrutement de moules se fait à 
petite échelle, ce qui suggère que des facteurs ' locaux ' gouvernent ce processus 
démographique. Ce la nous mène à l' hypothèse des prédateurs, notamment les éto iles de 
mer et les oursins, comme facteurs limitants des moules dans les écosystèmes côt iers. 
L'absence de popu lations infralittorales abondantes influencera la gest ion des écosystèmes 
en termes de production secondaire et dynamique des métapopulations. 

Mots clés: Mytilus; distr ibution entre habitats; abondance, recrutement, croissance; 
médiolittoral; invertébrés; infralittoral; Estuaire du Saint-Laurent 
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In trod uction 

Marine nearshore ecosystems have long served as models fo r examining processes 

structur ing communiti es, and many in vertebrate spec ies have been studied to deve lop both 

system-spec ific and ge neral theori es in eco logy (Underwood & Fa irweather 1989). 

Whereas the eco logy of barnacles has long been studi ed, there has more recently been a 

greater interest in marine musse ls due to their ubiqui tous di stribution in temperate waters 

and the important ro le that they play as competitors, prey, and as a determinant of the 

phys ica l complex ity of this habitat. Their di stribution and abundance (B lanchette & Gaines 

2007), recruitment and population dynamics, (Smith et al. 2009), growth (Archambaul t et 

a l. 1999, Sukhotin et al. 2007) and genetics (McDonald et al. 1991) have been we il studied 

(Gos ling 2003). More recently, their eco logical l'ole as ecosystem engi neers has been 

recognized as the fo rmation of musse l beds can regulate local macrofaunal divers ity 

(Borthagaray & Carranza 2007, Commito et al. 2008). Moreover, they can have a 

substanti al influence on benthic-pelagic coupling th rough their fi lter- feeding (Ackerm an et 

al. 2001) and even influence local primary production via the release of inorganic nutrients 

(Pfister 2007). 

ln spite of the breadth of interest in marine musse ls, most studies have focused on 

intert idal assemblages ev en though musse ls can li ve in continuously submerged conditions 

and can, at times, fo rm large subtidal populations. One reason fo r thi s bias is the perceived 

dom inance of musse ls on certai n shores, but a more practi cal cause is the easier 

access ibility of intertidal shores both fo r observational and experimental work. Thus, most 

research has been carried out in intertidal habitats, whereas the abund ance and di stri bution 

of musse ls in subt idal envi ronments remai ns poorl y known due to di fficu lties in access and 

a lack of comparable sampling methodology for both habitats. Although subtidal studies of 

musse ls have been undertaken, the y have generally focused on the im pact of predat ion 

(Sai el' 200 1, Gaymer et al. 2002, Blanchette & Gaines 2007) whereas in te rtidal studies have 
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dealt more wi th patterns of abundance and di stribution and the processes involved in 

generat ing those patterns, including predation (e.g., (Paine 1966) but also recruitment and 

competition (Menge 1976, Smith et al. 2009). Large subtidal populat ions of musse ls have 

been observed that include both ob ligate subtida l species (e.g., the horse musse l Madia/us 

madia/us (Lesser et al. 1994, Lesser & Kruse 2004)) and spec ies more assoc iated with 

intertidal habitats (e.g. , My/ dus spp .; (Gayll1er & Himll1elman 2002, Lindsey et a l. 2006) . 

Given thi s potential to occur and even dominate subtidal environments, il IS 

imperati ve to understand the eco logical controls that promote or prevent the establ ishment 

of this important eco log ical engineer in thi s less we ll-studied environment. Certainl y, the 

abundance of potential subtidal predators suggests that predation can be a major factor, and 

severa l studies have clearly dell1 0nstrated the potential for sea stars, crabs, bi rds, and even 

sea urchins to dimini sh and ev en decimate subtidal musse l populations (Kitching & Ebling 

1967, Himmelll1an & Duti 1 1991 , Gui lIemette et al. 1996, Kamennans et al. 2009). 

Moreover, the lack of any stress assoc iated with emergence du ring low tide should increase 

the efficacy ofpredators in thi s environment. Nevertheless, other factors may contribute or 

even be more important, including rates of recruitm ent and growth . Recruitment rates in 

particular can control the balance of predator-prey interactions (Connoll y & Roughgarden 

1999), and if inadeq uate, subtidal populat ions may have di fficulti es III becoming 

estab li shed and maintained (Menge 199 1). Likewise, growth rates will be critical in 

determining if musse ls are ab le to reach a refu ge in size (Reusch & Chapman 1997) . 

Indeed, these two processes may interact synergicall y where onl y under conditions of high 

recruitll1ent and high growth rates are musse ls able to overcome the elevated predation rates 

of subtidal environments. 

As in in tertidal environments, large musse l populations in subtidal environments 

cou Id obv iously affect loca l processes, including food web dynamics, but might also affect 

the dynall1i cs of intert idal populations (and vice versa) through their contribution to the 

larva l pool that is the demographic fou ndatio n of recruitment processes. Like ll1 any 

invertebrates, musse ls have a complex life cyc le involvi ng both the consp icuous benthic 
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adult stage and a more ephemeral planktonic larval stage that spends weeks in the water 

co lumn feeding and di spersi ng. Earl y studies of marine in vertebrates, hm.vever, tended to 

neglect the role of thi s part of the li fe cycle (Gaines et al. 1985, Grosberg & Lev itan 1992), 

but such "suppl y-side" issues are now generally we il recognized in the fie ld (Poss ingham & 

Roughgarden (990), and more and more attention is being paid to understanding the ro le of 

larva l suppl y and the connecti vity among subpopulati ons in a ril etapopulati on context. [n 

particular, more recent studies of musse ls have attempted to link local adult dynamics to the 

spat ial distribution of potential sources of larvae in a metapopulation framework (Menge 

2000, Smith et a l. 2009) . These studi es have not, however, accounted fo r the potent ial 

contribution of subtidal mussel populat ions, instead implicitly assuming that such sources 

are neg ligible. However, if substanti al "hidden" subtidal populations exist in such 

environments, metapopulati on dynamics may be di ffi cult to predict and model. 

Here we document the di stribution and abundance of the marine musse l 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 

musse ls have been we il studied (S mith et a l. 2009), but little is known about subtida l 

environments. We use standardized methods at several spatial scales to compare subtidal 

and inte rtidal Mytilus populations over a lOO-km extent, including leve ls of recru itment, as 

we il as an experiment at one site to examine differences in growth rates . ln thi s context, 

our study aims to document the di stribution of musse ls between these contrasting hab itats 

and evaluate the impact of biolog ical and eco logical fac tors to test the fo llowing 

hypotheses : (1) m usse ls are more abundant in intert idal habitats than in su btidal 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 subtida l 

hab itats due to longer peri ods of feeding and less abiotic stress (e.g. , des iccati on). 
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Methods 

Study site 

We examined mu el di stribution, recruitment and growth in the St. Lawrence marine 

estuary (SLME) where semi-diurnal tides reach a mean max imum height of 3.4 m, and 

typica l summer surface sa linities and temperatures are 27 psu and 14°C, respectively 

(Fradette & Bourget 1980). Our investigation was conducted at 10 sites distributed along a 

lOO-km shore located between th e cities of St-Ulric and Ste-Anne-des-Monts (Lower 

Estuary) (F ig. 1). At a large scale, this shore is linear and lacks major geomorphologic 

features (e.g., bays, islands) that might greatl y affect the ci rculat ion pattern (Archambault 

& Bourget 1999, McKindsey & Bourget 2000). It is largely dominated by the Gaspé 

CUITent, a longshore cu rrent that flows generally north-eastward . Our sites represent a 

subset of the sites used in an earlier stud y on the connectivity of intertidal musse l 

pop ulat ions (S mith et al. 2009) that were se lected with following criteria: rocky ben ch es 

with no large sca le topographi c features; spac ing at approximately 10-km interval s; and no 

adjacent sources of fresh water (e.g. , river mouths). Two spec ies of musse ls, Mytilus edulis 

L. and M. trossu/us Gou ld, and their hybrids co-occur along this coast (J. Turgeon, unpubl. 

data) , but because the e spec ies can onl y be reli ab ly distinguished by l110lecu lar techniques, 

we treated them as a single functiona l group (hereafter My/ilus spp.). 



17 

Quebec ~ 
~ ______ ~ ______ --___ N 

St. Lawrence ..___-
Es tu a r~ _______ "'-

o 100 Kilomètres 
j~~~~~ 

New Brunswick 

Figure 1. Location of the 10 study sites in the St. Lawrence maritime estuary (Canada). From upstream t o 

downstream, circles represent: Saint-Ulric, Matane, Petit-Mata ne, Sainte-Félicité, Grosses-Roches, lIets, 

Méchins, Capucins, Cap Chat, and Sainte-Anne-des-Monts 
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A bundance 

Mussels abundance (>4 mm) in both habitats was determined uSlng photograp hi c 

techn iq ues. In the intertidal zone at each site, three 8-m-long transects, separated by 

approximate ly 5 m, were estab li shed parallel to the edge of the water in the mi d-intertidal, 

the tidal height at which musse ls fi rst norm all y become abundant in thi s ecosystem. Six 

0.2-m2 quadrats were photographed at random points along each transect (i.e., a tota l of 18 

for each site) . ln the subtida l zone at each site, an underwater video camera with 0.2-m2 

quadrat frame was lowered from a boat 25 times at haphazardly-selected locations at 5 m 

depth along each of three 1 O-m-Iong transects oriented parai leI to the shore and separated 

by approxi mate ly 10 m. Six images of rocky bottoms fro m each transect were then 

selected subsequently for analys is (see below and (Pelletier & Gauti er 2002) giving a tota l 

of 18 quadrats for each site with the exception of L1 ets where the sandy bottom hab itat was 

unsuitable for musse ls. At two sites (Sainte-Anne-des-Monts and Cap Chat) , a simil ar 

protocol was used at depths of l. 5, 5.5 and 8.5 m to assess poss ible var iat ion in musse l 

abundance with depth. Percent cover of musse ls was determined [rom photographs using 

im age analysis software (Image] viAl ; (A bramoffet al. 2004) . Reso lu tion of the image did 

not all ow us to identify mussels below 4 mm in length due to inab il ity to distingui sh 

between mussels and other organisms, especially urchins and graz ing-resistant algae. To 

verify in situ est imates of subtidal musse l abundance, transects were also sampled by scuba 

divers at two sites (Petit-Matane and Grosses-Roches). At each site, three 8-m-long 

transects were estab li shed by laying a weighted rope along the bottom separated by 

approximate ly 5 m. Mussels within a di stance of 25 cm of the rope were then counted. We 

used JMP (SASINSTITUTE 1996) fo r an ANOY A with 2 factors (site and transect) to 

analyze these data. 
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Recruitment 

Mussels recruitment was measured using standard co ll ectors consist ing of the plast ic 

kitchen scrub pads [S.O.S. Tuffy Nylon Scouring Pad™; The Clorox Company] used 

commonl y in marine studies (e.g.,(Menge 199 1). These balls of loose ly woven plastic 

fi bers measure app rox imately 10 cm in d iall1 eter and m ill1i c the natural substrata (e.g., 

hydro ids, fil all1 entous algae, byssa l threads o f adul t ll1ussel s) onto which musse ls often 

settle. Co ll ectors were deployed in intertidal and subt idal zones at a Il s ites j ust before the 

onset of the prill1ary settlement season (mid-Jul y to end of August; Le Corre et al. 20 13) 

and retri eved at the end of September. On the shore, 8 co llectors per site were anchored to 

the rock in the mid-intertidal zone using stainless-steel screws dri ven into plastic wall 

anchors set into holes drilled into the rock. At each site, 2 pairs of co ll ectors (spaced 10 m 

apart) were set out at 100-m intervals. lntertidal co llectors were deployed from 15-1 9 July 

and retri eved fro m 16-18 September 2008. ln subtidal environments, the collectors were 

attached to hollow cinder construction blocks (25 cm x 20 cm x 40 cm) using in a similar 

method (2 on the top surface of each block). Blocks were carefull y lowered from a boat to 

the bottom at a depth of 5 m (low tide) . Each block was marked with a l'ope 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 sca les in each habitat: 

"neighborhood" (10 m), " local", (100 m), and "regional" (10 km ) in both habitats. 

After retrieval co llectors were frozen, and then mussel recruits were later extracted by 

a 2-minute rinse using a strong jet of water over a 150-flm NITEX sieve, which reta ins 

post-settlement mussel above 212 ~lm in length (Marte l et al. 2000). Bivalve recruits were 

separated fro m debris and counted at 40x L1 s ing a di ssecting microscope (samples with a 

large number of recruits were subsampled using a Fo isom plankton sp litter). Although 

biva lve recruits were large ly Mytilus spp. (97%; SD= O. 48), some oth er spec ies, most 

notably Hiatella arctica, were al so present. Stati stical analyses were perfo rmed with SAS 

by using a mixed-mouel ANOY A with square root transformed data and estimated with a 
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REML (Restri cted Maximum Likelihood) method. Corrections were made with the 

Stepdown Bonferroni method. 

Growth 

Musse l growth in intertidal and subtidal hab itats was measured by placing musse ls 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 cav iti es were covered with a pl astic mesh (O.4-cm di ameter openings) to exc lud e 

predators and retain mussels. Mussels ( 15 pel' cage; 34±0.4 mm [mean±S D] shell length) 

were co llected from the lower intertidal at Pointe-Mitis (48°40 'N 68°0 1 ' W), tagged using 

bee tags and shell length measured to the nea rest 0.1 mm using electronic ca li pers. Cages 

were left 24 hr in hi gh intertidal tidepools to let musse ls 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, Sa int-Ulric and Les IIets (F ig. 1) from August 4-5 to September 24-25 

(52 days in total) to avo id any effect of spawning on growth (Mallet & Carver 1995). 

Mussel growth (i.e., change in length) was compared stati sticall y using an nested ANOVA 

with JMP (SASfNSTITUTE 1996). Signifi cant loss of cages at the Les I1ets site prevented 

the analys is ofthese data (i.e. , any site effect) . 

Results 

Abundance 

Mussels formed sparse beds on the midshore of the intertidal benches, generally in 

assoc iat ion with algae (Fucus spp.). The average coyer of adult musse ls (> l-year old) in ail 

sites was 19 .8 % (S D, 3.9), but general ly decreased From the western to eastern sites (i.e. , 

From "upstream" to "downstream"), with the exception of the Les !lets (s ite 6) where the 

highest coyer occurred (F ig. 2). Stat ist ica ll y, there was a significant effect of site (F= 9.98 ; 

P< 0.000 1), 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 musse ls larger th an 0.4 cm (the limit of the imaging reso lu tion) were observed in 

the phototransects at 5-m depth in the subtidal zone at any of our stud y 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, usuall y 

occurring as iso lated large individuals or small patches of yo ung musse ls. No mussels were 

observed in protected microhabitats such as crev ices . 

Recruitment 

Due to wave act ion (i n particu lar a mid-summer storm), some subtidal recruitment 

stations were lost fro m several sites including ail six stations at Grosses-Roches. At ail 

remaining stations, Mytilus spp. recruits were by far the most abundant bivalve to recruit on 

co llectors with other species (e.g., Hiatella arctica) representing less than 5 % of ail 

recruits . Recruitment was almost twice as hi gh in intertidal habitats relat ive to subtidal 
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habitats (4, 151 ± 422 and 2,2 10 ± 228 (means ± SD), respect ive ly; p<0.05) . The maximum 

density recorded on a co ll ector was 12,736 and 37,488 fo r subtida l and intertida l co ll ectors, 

respect ive ly, which suggests that the co ll ectors were not near saturation (a maximum of 

60,000 mussel recruits has been observed in New Zealand; Menge et a l. 2003). Recruits 

va ri ed wide ly in size, 90% of indiv iduals having a she ll length from 0.6 mm to 4.5 mm . 

The anal ys is of variation over the three differe nt spatial sca les of the subtida l part of the 

study (regional, loca l and neighborhood) shows that most of the exp lained variat ion (45 %) 

occurred at the neighborhood level, i.e. , among adjacent co llecto rs (Tab le 1). Variation at 

large sca les was substantia ll y sma ller and was not statistically sign ificant. 

Tablea u 1. Results of a mixed procedure for spatial variation of subtidal recruits with sit e (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 
Loca l (S ite) 35.69 56.0835 0.64 0.2623 

eighborhood (Loca l X 
Site) 108 .04 53.6227 2.01 0.0220 
Res idual 60.03 15.2105 3.95 <.000 1 

Overall , there was a significant trend of increas ing recrui tment from west to east in 

the intertidal (p<0.05) but not in the subtidal zone (p= 0.57) (Fig. 3). There was no 

correlation between intertidal recru itment and intertidal ad ul t abundance (R2 adjusted = 

0.0 l, P = 0.35) or between subtida l and intert ida l recrui tment (F ig. 4; P = 0.8 1). 
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Growth 

During the 52 -d period of the experiment, mussels grewfive times fa ster in the 

subtidal zo ne relat ive to the intertidal zone (0.93 mm ± 0.12 and 0.165 mm ± 0.035 

[mean ± SD] , respecti ve ly fo r subtidal and intertidal zones; zone effect: FI - 14 = 65.4; P = 

0.00 (2). There was no signifi cant cage effect (F I - 14= 0.88 ; p= 0.47; nested within zone). No 

morta lity was observed for musse ls in the in tertida l zone, but there was an average of 4 % 

ofmortality in the subtida l at the end of the experiment. 

Discussion 

Nu merous studies in manne ecosystems have focused on mesoscale vari ab ility 

among sites having apparently similar environmental cond itions (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 di stribution of the blue musse l, a key 

ecosystem engineer, in both subtidal and intertidal habitats and examined two demographic 

parameters, growth and recruitment, as poss ible explanatory variables fo r observed 

di fferences. 

As seen in earli er 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, Sm ith et al. 2009). Although 

these shores are hi ghl y affected by winter ice scour (A rch ambault & Bourget 1983), the 

irregular topograph y of the rocky substratum permits suffic ient survival to attai n co ver 

reaching up to 40% in our study. In comparison, Mytilus californianus cover in Californ ia 

only reached 13 % (B lanchette & 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). Phys ical factors, espec ially high temperatures and desiccation 

assoc iated wi th ae rial exposure du ring low tide, most likely limit the upper distribu tion of 

ll1 ussels (Seed & Suchanek 1992) . Mussel abundance generall y increases 100,yer 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 th an 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 -2; (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 ll1ussels From 

intertidal habitats. 
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Predation thus appea rs to be the primary fac tor preventing the estab lishment of large 

subt idal mussel populations in genera l although alternati ve exp lanations are not often 

ri gorously explored. Here we did not examine predati on directl y, but instead focused on 

the prerequisite demographic processes of recruitment and individual growth, and our 

resul ts clearl y show that neither are limiting the establishment of subtidal populations in the 

SLME. Although recruitment leve ls in subtidal habitats were only half those of in tertidal 

hab itats, the two were not significantl y di fferent, and the rates (1000s per co ll ector) seemed 

more th an adequate to suppl y the population - thus larval suppl y and settlement behavior 

do not appear to limit rec rui tment in subtidal habitats, at least to 5 m depth. Growth rates in 

subtidal hab itats greatly exceeded those in intertidal hab itats, fU l1her show ing the 

environmental adequacy of thi s environment. Ev idently, energet ics perm it fa r greater 

growth rates in subtidal habitats than that observed in intertida l habitats, either because of 

increased food supply or reduced metabolic stresses or a combination of the two. Thus, we 

are left to conclude th at post-recruitment mortality is the cause for the absence of large 

subtidal popul ations here . Both competition and predation are theoretical poss ibilities, but 

there is li tt le ev idence of competition between primary space occupants in this hab itat. 

Images and direct observat ions revealed that there are no other common sessi le 

invertebrates that are abundant in thi s system, and the substratum is typica lly onl y covered 

by cru stose cora lline algae. Moreover, musse ls are usuall y the competitive dominant in 

marine systems, and thus it appears unlikely that competitive interacti ons are important 

here. 

ln contrast, ample ev idence suggests that predation is the principa l eco logical 

interaction contro lling the abundance of mussels in this subtidal env ironment. 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 

contro l the di stribution of subtidal mussel populati ons in the northern Gul f of St. Lawrence 

(Gaymer et al. 2002) and can decimate loca l buildups of subtidal musse l populations (e.g. , 

following episodi c mass ive recruitment) , both there and elsewhere (Dare 1982). Although 

other potential predators such as crabs and birds (Gu illemette et al. 1996, Kamermans et al. 
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2009) are also fo und in thi s system, they are either not abundant or have onl y loca l impacts. 

ln particul ar, eider ducks can be vo racious predators, but usuall y onl y forage in shallow 

areas of hi gh musse l 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 herb ivore, it has been shown elsewhere to 

be an omnivore capable of consuming musse ls, espec iall y at small er stages (B ri scoe & 

Sebens 1988). The relati ve importance of the consumption of juvenil e stages by sea 

urchins and larger stages by sea stars, in tenn s of both complementarity and competition 

may be cri tical fo r a better understanding 0 f the dynam ics of thi s system. 

Although we did not observe any large populations of subtidal musse ls, prev lous 

studies in the northern Gul f of St. Lawrence have documented hi gh densiti es in the 

shall owest zone of wave-exposed shores. A peak in Mytilus spp. abundance was observed 

at a depth of 2 m with an abrupt di sappearance at 4 m of depth (Himmelman & Outil 199 1). 

Similarly, in the SLME, hi gher values of musse l abundance (both density and biomass) 

have often been observed in the transition zone relati ve to the mid intertidal zones (Cusson 

& Bourget 2005), but we were not able to qu antitat ive ly sample this zone due to the strong 

wave act ion that characterizes thi s environment. Thi s phenomenon appears to be the result 

of the interplay between alga l cover and wave- induced water motion. ln areas where ke lp 

(pr incipall y Alaria esculenta ) can become established, they prov ide protection to musse ls 

from predatory sea stars, which avo id areas where there is wave-induced moti on of ke lp 

fro nds, i.e. , whi plashing (Gagnon et al. 2004). 

Spatial variation in recruitment 

Over the l OO -km extent of our stud y area, we observed substantial spatial var iation in 

recruitment. Such variation is not surpri sing as the recruitment of invertebrates with 

planktotrophic li fe cyc les is notori ously variable in marine systems (Harris et al. 1998). 

However, our experimenta1 des ign permitted us to examine this variatio n over three spat ial 

scales: between sites (10 km - "regional"); within sites (100 m - " local"), and between 

co llectors (10 m - "neighborhood"). Although substantial vari at ion was observed at aIl 
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three scales, there was only signiftcant variation at the smallest sca le, i.e. , at the 

neighborhood leve l, a very unexpected result that suggests that the di stribution of larvae is 

more homogeneous at the larger sca les and that the ecological processes influencing larval 

settlement are very heterogeneous at small spatial scales. At this point, there is no obv ious 

environmental factor th at 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 thi s same system which showed heterogeneous pattern s of recrui tment 

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

It is likevvise surpri sing 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 (usuall y less than 1 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 signift cant 

variation at this spatial scale (see above), but this result suggests that one cannot sim ply 

assum e 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 expl ain 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 barri ers (Broitman et al. 2008) . 

The lack of any co rrelation between the abundance of adults and recruits in intertidal 

environments is also surprising in certain senses. Given the wide di spersa l of musse l larvae 

during their planktonic period, no relationship between adults and recruits would be 

expected in term s of local reproduction (i.e. , local larval retention wou Id be unlikely). 

However, as a cue for settlement, the presence of adult musse ls is weil known to enhance 
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recrui tment (Menge 199 1), either directly (i .e., settl ement within ex ist ing ad ul t beds) or 

indirectly by prov iding loca l sources fo r secondary recruits (post-settlement juveniles that 

disperse locall y via wave action). Thus, sites of hi gh adult abundance would a priori be 

expected to have hi gher recruitment. However, poss ible negative effects of the fi ltration of 

larva l stages by adults (Lehane & Davenport 2004) or annual vari ation in larval supp ly 

could counter any such trend, making it di f ficult to detect. Finall y, predat ion ofrecruits can 

influence the abundance of later stages (Keough & Downes 1982), and we know li tt le about 

the sources of mortality of early post-settlement stages of musse ls. Final ad ult distributio n 

may thus be the result of a combinati on of phys ica l processes and biological post

settlement mechani sms (Johnson & Ge ll er 2006). 

Contrasting habitats 

Blue musse ls are eco logical known as intertidal mussels, likely due to bath the bias of 

benthic studies being di spro portionall y conducted in thi s environment and the rea li ty that 

surv iva l rea lly is best in this environment. lt is thus rather ironie that in terms of its 

fundamenta l and realized niches, thi s mussel appears to be exc luded from the habitats 

where its intrin sic performance is highest, namely the subt idal environment. Our limited 

data on the differences in growth between subtidal and intertidal habitats are nonetheless 

convinc ing, and correspond with more extensive data fo r musse ls that are continuously 

submerged intentionall y (e.g., musse ls in aquaculture; Mallet & Carver 1989) or 

unintentionall y (Page & Hubbard 1987, Bourget et a l. 2003) where growth rates are almost 

al ways faster compared to intertidal populati ons (exceptions occur when fo uli ng organisms 

are killed by emersion). It seems then that by inhabiting submerged habitats, musse ls 

decrease phys iological stress and increase access to food, resulting in hi gher growth rates 

and greater reproducti ve effort. Under more natural systems, however, it appears that the 

benefits of occupying the optimal habitat are more than offset by the res ul ting decrease in 

surviva l fro m predation. Thus, as seen for many intertidal organi sms, abundances are 

highest in the spatial refuges created by environmental stresses that excl ude predators. 
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For these two contrasting habitats, we thus see two di ffe rent eco log ies, one in whi ch 

the species is an ecosystem engineer, prov iding both phys ica l structure and secondary 

production to the local environment and the other in which it is a rare species, contr ibuti ng 

li tt le to the local assemblage. Thi s knowledge is essenti al fo r a proper understanding of the 

ecosystem in many regard s. Most obviously, we know that in spite of the enorm ous 

potential for secondary producti on in subtidal environments, li tt le is actually occurring, at 

least by mussels. Less obviously, in terms of the metapopulation dynamics of musse ls in 

the SLME (Sm ith et al. 2009), our results show that fo r estimating dynamics and 

connect ivity, the acti on is happening principall y in the intertidal environments and that a 

know ledge of the relat ive abundance of intertidal populat ions is suffic ient fo r estimating 

the sources of propagules. Thu s, by knowing more about the entire ro le of this spec ies in 

the mul tiple environments, we can be better able to understand its dynami cs and its 

infl uence on the rest of the community. 
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CHAPITRE 2 

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES 

L'objectif principal de cette thèse est de déterminer la répartition bathymétrique et 

spatiale des populations de moules dans une large zone de l'EMSL et d 'évaluer la 

contribution potentielle des « populations» infralittorales à la démographie de l'ensemble 

de la métapopulation . Pour comprendre le fonctionnement d ' une métapopulation , il est 

essentiel de connaître la répartition réelle de toutes les sous-populations qui pourraient 

contribuer à sa dynamique. Pour les espèces de la zone côtière, il faudrait donc vérifier la 

présence, ou l' absence, de populations notoires dans les étages infralittoraux et 

médiolittoraux (Lawrie & McQuaid 2001). Dans le cas de la moule bleue, il s'agit d ' une 

espèce dominante et bien connue dans un des habitats (l'étage médiolittoral) , mais cette 

espèce pourrait également vivre et être fréquemment observée dans un autre type d ' habitat 

(l'étage infralittoral). Dans un contexte de métapopulation, il en va de la validité des 

modèles de bien évaluer l'importance des populations infralittorales . 

Étant donné le cycle vital complexe de plusieurs invertébrés benthiques, il faudrait 

également connaître la dynamique des stades adulte et larvaire. Pour ce faire, j'ai évalué 

l'abondance des adultes (c 'est-à-dire la source des larves) ainsi que le recrutement (c'est-à

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

Pour répondre aux deux questions fondamentales sur le suivi des larves « où vont les 

larves? » et « d 'où proviennent les nouvelles recrues? », il est recommandé d'intégrer des 

approches spatiales et temporelles (Levin 2006). En effet, on ne peut pas se fier à une étude 

qui ne comprend qu'un seul ou même quelques sites. Nous avons donc documenté 

l'abondance des moules dans les zones médiolittorales et infralittorales de dix sites 

distribués le long d ' une côte homogène de 100 km. 
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Le résultat le plu év ident es t qu ' il n'ex iste pas de populations importantes en milieu 

in fra li ttoral dans ce secteur de l'EMSL. Par extrapolati on, il est donc peu probable que des 

populations infralittorales so ient présentes à l'échelle de l'ensemble de l' écosystème du 

Sa int-Laurent. Ce la veut dire que les modèles de métapopulations de moul es qui se basent 

su r l' évaluat ion des populat ions méd iolittora les (S mith et al. 2009, Le Corre et a l. 2013) ont 

supposé correctement que l'on peut ignorer la contribution démographiq ue des mou les 

in frai ittora les. 

Étant donné que d'abondantes populations de moules bleues peuv ent parfois être 

observées en mili eu infra littoral « naturel » (c'est-à-dire des populat ions importantes au 

fond) et souvent observées dans des conditions « arti ficiell es » (c'est-à-dire l'é levage en 

aq uaculture), il faut chercher des exp li cations éco logiques aux résultats constatés dans 

l' EMSL. D' abord, mes données démontrent clairement qu ' il ne s'agit pas d ' un manque de 

recrutement, car les co llecteurs in stallés 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 ce lui observé dans les habitats médi olittoraux, les taux de recrutement des deux 

mil ieux ne sont pas sign i ficati vement différents et les populations de mou les ne semblent 

pas limitées par le recrutement. Cependant, il faut aussi tenir compte du fait que les 

données des co ll ecteurs ont relatives, on ne peut donc pas supposer que le taux de 

recrutement sur des substrats naturels est du même ordre de grandeur. Les co llecteurs étant 

sélectionnés pour leur att ractivité par rapport aux larves, les taux de recrutement so nt donc 

sans doute surest imés. 

Concernant le recrutement dans les deux types d' habitats, il est très surprenant qu'il 

n'y ai t pas de corrélation entre le recrutement dans les habitats infra littoraux et le 

recrutement dans des hab itats méd iolittoraux. Étant donné la prox imité des deux habitats 

sur un site donné (géné ralement moins de 1 km) et une di stance d'environ 10 km entre les 

sites, on s'attendrait à avo ir une expos ition semblable pour les recrues potentielles. 

L'absence de tendance peut-être due à l'absence générale de variation signifi cative à cette 

échelle spatiale (vo ir ci -dessous), mais ce résultat suggère que l'on ne peut pas simplement 



supposer que les différents habitats situés à proximité les uns des autres seront soumis à 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 

systèmes marins (Harris et al. 1998). Cependant, notre d ispositi f expérimental a perm is 

d'examiner ces variations à trois échelles spatiales: entre les sites (10 km - «régionale»), à 

l'intérieur des sites (100 m - «locale ») et entre collecteurs (10 m - «vo isinage ») . Bien 

qu'une variation substantielle ait été observée sur les trois échelles, des variations 

significatives n'ont été observées qu 'à l'échelle la plus petite, c'est-à-dire au niveau du 

«vois inage». C'est un résultat très inattendu qui suggère que la distribution des larves est 

plutôt homogène aux échelles spatiales plus importantes, alors que les processus 

écologiques influençant la fixation des larves à de petites échelles spatiales sont très 

hétérogènes. À 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 même système (McKindsey & Bourget 

2000, Smith et al. 2009) qui ont montré un recrutement majoritairement hétérogène à 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 rôle très important. Mes données sur la croissance des moules démontrent 

clairement que la croissance est largement supérieure dans la zone infralittorale. Bien que 

ces résultats ne proviennent que d ' un seul s ite, on pourrait supposer que ce schéma se 

répète partout puisque les moules infralittorales ont un accès continu à la colonne d'eau 

pour s'alimenter et sont moins stressées par l'exposition aux cond itions « terrestres» (par 

ex. températures extrêmes, 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 à un deuxième site, mais les unités expérimentales ont été perdues au cours 
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d' une tempête. De te ls évènements étant une réalité des études de terrain, j ' aura is 

probab lement dO effectuer ce trava il à un troisième site pour m'assurer d'avo ir 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 l'hypothèse qu ' un agent de mortalité supprime la form ation des po pulat ions 

in fra littorales des moul es. Comme détaill é dans le chap itre précédent, il s' ag it fort 

probab lement de l' impact des prédateurs, surtout les étoi les de mer. Malheureusement, je 

n' ai pas pu effectuer une ex périence sur le terrain pour supporter cette idée. Dans la 

trad iti on des éco logistes marin s, j ' ai essayé de mettre des cages pour exc lure les grands 

prédateurs (ex. : étoiles de mer, oursins, oiseaux), mais ce dispos itif expérimental ne m'a 

pas perm is de distinguer l'effet des prédateurs par rapport aux mouvements de l'eau (ou 

même les dép lacements des moules, capables de se déplacer toutes seules!). En effet, tand is 

que les cages ont pu empêcher l'entrée des prédateurs dans les unités ex périmentales, elles 

changent éga lement les mouvements d'eaux, en rédui sant surement la fo rce exercée sur les 

mo ules. Une survie plus élevée à l' intérieur des cages pourrait donc être interprétée comme 

une réducti on de l' impact des prédateurs ou de l' impact de la fo rce des courants (ou enco re 

bien d'autres fac teurs) - donc, l' interprétation est confo ndue entre ces facteurs. Selon moi, 

pour décortiq uer ces fac teurs, il fa udrait utiliser une autre méthodo log ie com me 

l' en lèvement manuel des prédateurs, qui correspond à la méthode utili sée par Paine dans 

une étude class ique (Pa ine 1966). Cependant, son étude fut effectuée en mil ieu 

méd ioli tto ral, et fa i re le même effo rt en mil ieu infral ittoral ex igerait un grand 

invest issement, plus important que ce que j ' aurais pu faire dans le contexte de mon projet. 

Enfi n, il fa ut auss i tenir compte du fa it que j 'ai regroupé les deux espèces de moules 

en un seul taxon (N/y/ilus spp.), une méthode générali sée en éco logie larvaire (S mith et al. 

2009) qui offre un ga in de temps non négli geable parce que l' identificat ion 

morphométrique (Ma ll et & Carver 1995) est difficile à générali ser (Myrand & Tremb lay 

2002) . Ce la dit, parmi les limites de cette méthode de dénombrement, on note 

l'imposs ibi li té de distinguer les di fférentes hypothèses de pré-fixati on telles que la 
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variab il ité de l'apport larva ire, ainsi que la di stribution et les hypothèses de mortalité post

fixation. Ains i, malgré le fait que les populations adultes d' une espèce de Mytil idae soient 

dominantes dans les zones médiolittorales rocheuses, les recrues co ll ectées dans une même 

zone peuvent être d' une autre espèce de la même famille (Toro et a l. 2004, Phill ips et al. 

2008). Une étude pour confirmer ou in fi rmer cette hypothèse à l'échell e de l'ESL serait 

nécessaire . Il serait aussi important de vo ir si chaque espèce (Mytilus edulis , Mytdus 

trossulus et leurs hybrides) se comporte de la même mani ère lors du recrutement dans les 

zones infrali ttorales et médioli ttorales. 
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