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English Summary

Populations of Laminaria hyperborea and L. digitata in the bay Breidi-
fj6rdur, Iceland. Distribution, biomass and density, age structure,

growth and production.

Introduction

The marine algal vegetation of Iceland was
studied at the beginning of the century by
Helgi Joénsson (1912) who found beds of
Laminaria in all parts of the country exept off
the sandy beaches on the south coast. These
beds have been found to be most extensive on
the west coast, in particular in the bay of
Breidifjordur.

The Laminaria-beds in Iceland are mostly
composed of Laminaria hyperborea and L.
digitata. The biology of these two species has
been studied extensively at lower latitudes.
The results are controversial concerning the
effect of changes in environmental variables
with changes in latitude on the longevity,
growth and production of the species. There is
a difference in plant size between sites, lon-
gevity is also different from one study to an-
other, as are growth rates. This has en-
couraged the study here presented of the
populations of Laminaria hyperborea and L.
digitata in the bay of Breidifjordur, near the
northern extreme of the distribution of the
species. The morphological variation of the
species was investigated as well as their distri-
bution, the age structure of the populations,
their growth and production. The results here
obtained differ in many ways from those
found at more southerly latitudes in the North
Atlantic.

Methods
Samples were collected by diving at 3 m
depth interval from low water mark to the

lower limit of the Laminaria-beds at 4 loca-
tions, two of which were dominated by Lami-
naria hyperborea and two by L. digitata. All
plants were collected from within 6 quadrats
of 2 or 3 m? at each sampling depth. For each
plant the length and weight and the diameter
of the stipes was measured as well as the
weight of the hapteras and the fronds. The age
of the plants was determined by counting
growth rings in a section of the stipe, a meth-
od that proved applicable to both Laminaria
hyperborea and L. digitata.

For the study of seasonal variations in
growth, 20 individuals of each species were
tagged and their growth measured every two
months on the average for little over 2 years.

Morphology

Three species of Laminaria belonging to the
section digitatae have been reported from Ice-
land, Laminaria hyperborea, L. digitata and
L. nigripes. Although L. nigripes has recently
been considered to be a synonym of L. digi-
tata, it is argued that it is a species separate
from L. digitata as it possesses mucilage ducts
in the stipe and reacts positively to benzidine
stain. Neither of these characters have been
found in L. digitata.

In Breidifjordur three forms of Laminaria
in the section digitatae were found. The first
one is a typical Laminaria hyperborea, having
a rigid stipe with a ruged or papillate surface.
The stipe is conical and round in section, the
frond is cordiform at the base, smooth, and
normally cut into numerous segments. The
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frond from the previous year can be found at-
tached to the end of the growing frond until
the end of the summer. The two fronds are
connected by a narrow isthmus and can easily
be separated. This form grows in the sublitto-
ral zone in the outer part of the bay. It has
mucilage ducts in the stipe and takes on a red
colour with a benzidine stain.

The second morphological type is Lami-
naria digitata forma genuina. This type has a
flexible stipe with even surface; its section is
elliptic. The frond is smooth, it has a cunei-
form base and is cut into numerous segments.
This form grows in the sublittoral fringe in the
outer part of the bay, and it dominates the
major part of the sublittoral region, especially
in sites influenced by strong tidal currents. It
has no mucilage ducts in the stipe and does
not react to benzidine stain.

The third morphological type resembles
forma cucullata of both Laminaria hyperborea
and L. digitata. It has an isodiametric stipe
which is round in section, the frond is bullate
and cordiform at the base and is either un-
divided or cut into a few broad segments. This
type was mostly found in the deeper part of
the sublittoral zone in calm localities. Exami-
nation of thin sections of the stipe revealed no
mucilage ducts, and it did not react to staining
with benzidine. It is therefore considered a
form of L. digitata.

It is concluded that the morphology in
Laminaria digitata is greatly influenced by
environmental conditions, and the different
morpological types should therefore be con-
sidered “ecophenes” as defined by Dauben-
mire (1958).

Depth distribution

Three algal subzones can be distinguished
in the sublittoral zone in Breidifjordur: the
sublittoral fringe dominated by short lived
Laminarians, the main subzone dominated by
Laminaria hyperborea in the outer part of the
bay and by L. digitata in the inner part, and
the lowest lying subzone dominated by turf
forming red algae. The Laminarians generally
extend deeper in exposed than sheltered local-
ities and the most important limiting factors
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for the downward extension of the popula-
tions are the light reaching the bottom (34 to
108 Einstein ms™ at the lower limit) and
changes in the nature of the substratum. In ex-
posed localities the upward extension of the
populations of L. hyperborea is limited by the
destructive effects of the waves. The rigid
stipe of L. hyperborea will break, while the
flexible stipe of L. digitata is able to resist the
force of the waves by bending. In semi-ex-
posed localities, L. digitata dominates the
sublittoral fringe. At extreme exposure nei-
ther of these species is able to withstand the
waves and the short lived species Alaria escu-
lenta becomes dominant. In sheltered locali-
ties, drifting icefloes limit the upwards exten-
sion of the populations of L. digitata. There
the sublittoral fringe is dominated by the
annual species Phyllaria dermatodea. The role
of herbivores in regulating the depth distribu-
tion of the Laminarians in Breidifjérour
seems to be insignificant.

Biomass and density

The biomass of the Laminarians was esti-
mated in 4 localities chosen on the basis of
differing exposure. The maximum biomass of
Laminaria hyperborea (9 kg m™) was found in
semi-exposed localities (Langey, see Fig. 2)
whereas the maximum biomass of Laminaria
digitata (14,6 kg m?) was found in semi-
sheltered localities (Skard, see Fig. 2). A re-
pressive effect (waves and icefloes) on the bio-
mass is observed at all localities at low water
level and varies in downward extent with the
degree of exposure. The biomass of L. hyper-
borea is practically constant from the low wa-
ter level to 9 m depth or more in the exposed
localities (Oddbjarnarsker, see Fig. 2). In
shallow water in semi-exposed localities
(Langey, see Fig. 2) L. hyperborea is replaced
partially by L. digitata which is more flexible
and therefore more resistant to wave action. It
appears that the limitation of biomass in shal-
low water is caused by the surf in exposed lo-
calities whereas drifting icefloes are respons-
ible in sheltered localities. In deeper water,
the decline of the biomass can partly be attri-
buted to the attenuation of light.
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The density of the populations is very high
in the upper part of the sublittoral zone; the
mean is 80 to 160 individuals per m* with 80 to
90 % of the individuals at the age of one or
two years. This situation is probably due to
the fact that the adult plants are frequently
torn off the substratum by the force of the
waves, leaving empty space for recoloniza-
tion. At greater depth, the number of young
plants is small in comparison with the number
of adult plants, a fact that suggests that re-
cruitment of young plants is low at this level,
as well as the mortality at all ages. This results
in a low number of individuals in each age
class which changes very little with the age of
the plants.

The attenuation of light and low plant den-
sity, mainly due to limited recruitment of
young plants, combine to maintain a low bio-
mass in the deeper part of the sublittoral zone.

Longevity and age structure

The age of Laminaria hyperborea can be
determined by counting light and dark con-
centric rings in the stipe (cf. Kain 1963).
These rings have been shown to result from
seasonal variations in the growth of the stipe.
In Laminaria digitata the number of growth
rings does not correspond to the age of the
plants in the southern part of the distribution
area (Pérez 1970). On one hand we compared
the number of stipe rings and the size of plants
sampled, and on the other the growth of
plants measured in situ for over 2 years. This
showed that in Iceland the number of growth
rings in Laminaria digitata corresponds to the
age of the plants as in L. Ayperborea. This fact
is attributed to the marked seasonal variation
in the growth of L. digitata in Iceland, while
the species has a more or less continuous
growth throughout the year at more southerly
latitudes.

The study of the longevity of the Lami-
narians shows that L. hyperborea lives twice
as long as L. digitata or over 20 years compar-
ed to 10 years for the latter. This is the great-
est longevity recorded for both species. The
longevity is observed to increase going from
the southern to the northern part of the

distribution area of the species.

Two types of age distribution were found in
the populations of the two species. Both types
show a dominance of individuals at the age of
one or two years. One type found in moder-
ately exposed localities and localities with a
strong tidal current, diplays a regular reduc-
tion with age in the number of individuals.
The second type found in unstable environ-
ments (e.g. Oddbjarnarsker), has a relatively
high number of individuals of one or more
adult age classes. It is possible that the recruit-
ment of young Laminarians is limited in the
latter case by the “canopy effect”, i.e. the
lamina cover of the adults limiting the light
reaching the bottom. Recruitment may also
be limited by lack of space for the settlement
of spores due to heavy cover of the ground
vegetation.

The most favorable conditions for the
plants to reach high age and for the recruit-
ment of young plants are found in relatively
sheltered sites and at shallow depth. The age
structure in most of the populations is likely to
change from year to year. Analysis for a
number of successive years is needed to find
out the nature of these changes.

Seasonal growth

The seasonal growth in Laminaria has been
found to vary from one population to another,
but in most cases the maximum growth rate
has been observed in late winter, a period of
low light and low temperature (Kain 1979).
This annual growth pattern has been related
to the seasonal variations in the nitrate con-
tent of seawater (Chapman and Craigie 1977).
In Breidifjérour a marked seasonal variation
was observed in the growth of L. digitata and
L. hyperborea, with fast growth during the
summer and very slow or no growth in winter.
In addition, a comparative study has shown
that for L. digitata the growth rate of the
young plants of 2 to 4 years is much faster than
for L. hyperborea at the same age, and in
addition, their annual growth period is longer.
This results in larger plants at equal age. The
growth of the fronds of both species starts in
January—February and continues until Au-
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gust. The growth pattern of the two species
does not seem to be directly related to the
concentration of nitrates in the seawater, as
the maximum growth of the plants was ob-
served in June-July, two months after the
depletion of nitrate. This may be due to stor-
age of nitrate in the plant tissue, but the use of
other nitrogen sources such as ammonia or
possibly urea is not excluded.

Perennial growth

The perennial growth of L. digitata and L.
hyperborea was studied on plants collected
from the bottom. In general, the fast growth
phase lasts for 4 to 5 years in L. digitata, from
the age of 2 or 3 years to 7 years, whereas in
L. hyperborea this growth phase lasts for 7 to
8 years, starting at the age of 3 or 4 years and
continuing to the age of 10 or 11 years. It was
shown that the growth of the two species fol-
lows a more or less sigmoidal curve. Although
the rapid growth phase is shorter in L. digitata
than in L. hyperborea, this is more than com-
pensated for by its much faster annual growth.
The growth rate of the stipes of L. digitata
during the rapid growth phase is about 40 cm
per year, while that of L. hyperborea is 25 cm
per year in the best growing conditions. The
stipes of adult plants of L. digitata attain a
mean length of 2 m, weighing 1.5 kg, against
1.5 m and 1.0 kg in L. hyperborea. The fronds
weigh 2.0 kg and 1.3 kg respectively. These
results show faster growth and a longer period
of fast growth than recorded for populations
at lower latitudes.

The studies suggest that wave action affects
the length of the stipes more than that of the
fronds. The reason is likely to be that the
stipes, which are perennial, are exposed to

12

strong wave action during storms in winter,
while the fronds, which are renewed each
year, do not reach their maximum develop-
ment until in spring when the seas are more
calm. This ties in with the fact that the stipes
are shorter in exposed than sheltered localities
and that the mean length of the stipes of adult
plants increases with depth, and consequent-
ly, with more calm conditions whatever the
degree of exposure.

Production

As expected, the production of organic
matter follows closely the perennial growth of
the individuals. The contribution of the fronds
exceeds by far the production of the stipes and
the hapteras. The production of the popula-
tions (production per unit area of the bottom)
is severely affected by wave action which re-
duces the biomass in exposed localities but
can in moderatly exposed localities be bene-
ficial to the production. Icefloes, drifting in
tidal currents in the inner part of the bay,
seem to have the same effect as the waves in
reducing the biomass in shallow water. The
variations in light can also effect the produc-
tion. A comparison of different localities re-
veals that the production per biomass is signi-
ficantly higher where the attenuation of the
light is less pronounced. In the most favorable
conditions, the annual production of the
populations of L. hyperborea is 5 kg m? fresh
weight, while that of the populations of L.
digitata exceeds 10 kg m? year'. These figures
are lower than those obtained for most of the
more southerly populations of Laminarians
but higher than those obtained for more arctic
localities.
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1. Introduction

L’étude des algues marines benthiques d’Is-
lande a débuté au 18 e siécle par quelques
listes floristiques publiées 2 la suite des voya-
ges des naturalistes européens en Islande 2
I'époque du siecle des Lumiéres (Olafsson et
Pélsson 1772; Mohr 1786; puis Hooker 1811).
Ces expéditions ont été le plus souvent desti-
nées a étudier lhistoire naturelle du pays, la
population et la situation économique en Is-
lande. Les listes d’espéces d’algues publiées
dans ces ouvrages sont, a I’évidence, in-
complétes malgré leur innovation.

Il faut attendre I'essor des sciences de la
nature de la fin du 19 e siécle et du début du
20 e siécle pour que se précisent les investiga-
tions de la flore et de la végétation algales en
Islande.

Strgmfelt (1887), et un peu plus tard H.
Jonsson (1901-1912), ont en effet étudié la
flore et la végétation marines benthiques tout
autour de I'Islande. Ces études, notamment
celles de H. Jénsson, ont été extrémement
détaillées pour I’époque et constituent encore
la base des travaux algologiques modernes. A
cette époque, la végétation infralittorale, con-
stamment couverte par la mer, a été évidem-
ment moins étudiée que la végétation littorale
pour des raisons techniques. En effet la partie
immergée de la végétation n’était difficile-
ment accessible que par dragage. Pour la
premiere fois, 60 ans plus tard, Caram et S.
Jonsson (1972) ont appliqué les méthodes de
plongée pour dresser leur inventaire des al-
gues marines de I’Islande.

“La laminaire digitée étoit consacrée, du temps
du paganisme, aux sorciéres de I'Islande . . .;
elles s’en servoient pour exciter les chevaux
marins lorsqu’elles parcouroient la surface de
ces mers orageuses.” Lamouroux, 1813.

Strgmfelt (1887) et H. Jénsson (1912) ont
remarqué qu’en Islande, les Laminaires con-
stituaient 1'élément dominant de la végétation
infralittorale, partout ot se trouvent des con-
ditions favorables, en particulier sur les fonds
rocheux, ou elles constituent de véritables
champs, avec deux especes dominantes,
Laminaria hyperborea (Gunn.) Foslie et L.
digitata (Huds.) Lamour.

Des études ultérieures, entreprises dans la
région de Breidifjérdur, destinées a trouver
des gisements pour I’exploitation industrielle
des algues, ont montré qu’il existe, plus par-
ticulierement, dans la partie nord-est de la
baie, de grands champs de L. hyperborea et
de L. digitata (Hallsson 1975). L’image satel-
lite (fig. 1) montre la distribution de la chloro-
phylle dans la couche supérieure de la mer, 2
'ouest de I'Islande. Une grande tache rouge,
dans la partie nord-est de la baie de Breidi-
fjérdur, semble confirmer qu’il s’agit bien la
d’une région extrémement productive.

En général, du point de vue de la produc-
tion de matiére organique, les champs des
Laminaires sont trés productifs et semblent,
au moins dans quelques régions cotiéres, étre
plus productifs que le phytoplancton (Mann et
Chapman 1975). De plus, ils jouent un role
non négligeable comme habitat pour diverses
espéces de plantes et d’animaux benthiques
(Dayton 1985). Ils constituent, en Islande, un
excellent refuge et une source abondante de
nourriture pour les stades juvéniles des pois-
sons d’intérét économique tels, notamment, la
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Figure 1. Image satellite (Nimbus-7, Coastal Zone Color Scanner) de la région ouest de I'Islande, montrant la con-
centration de chlorophylle dans la couche superficielle de I'eau de mer. La couleur rouge indique une forte concen-
tration de chlorophylle tandis que les régions en noir montrent une concentration faible dans ces eaux. La photo a
été pris le 20 avril en 1984 d'une altitude de 300 km. La localisation de Breidifjorour est indiquée par le cadre. Les
croix représentent des stations de prélévement simultané du phytoplancton (N. G. Maynard, NASA, Etats Unis,
avec permission).

Satellite image (Nimbus-7. Coastal Zone Color Scanner) of the area west of Iccland. depicting the lowest concentration of chlorophyll
pigments in shades of blue with the highest concentrations in orange and red. The image was taken on April 20 1984 at the altitute of
300 km. Note the high concentration in the north-eastern part of Breidifjorour which is indicated by a frame. The crosses in the picture
represent stations where simultancous phytoplankton samples were taken (courtesy of N. G. Maynard, NASA, U.S.A.).

ST




morue (Gadus morhua morhua L.), le lompe
(Cyclopterus lumpus L.) et le lieu noir (Pol-
lachius virens L.).

De nombreuses recherches ont été con-
sacrées a la biologie des populations de Lami-
naria hyperborea et L. digitata. Comme tra-
vaux marquants, nous citerons ceux effectués
sur la cOte sud de la Norvége par Svendsen
(1972), Svendsen et Kain (1971) et Kain
(1971b), a Héligoland par Liining (1969, 1971
et 1979), en Grande Bretagne par Kitching
(1941), Kitching et al. (1934), Kain (1962,
1963, 1964, 1965, 1969, 1975, 1976a et b et
1977), Norton et al. (1977), Jupp et Drew
(1974), Drew (1983 a et b) et Conolly et Drew
(1985 a et b) et, en France, par Pérez (1969a
etb, 1970, 1971 a et b), Cosson (1967 et 1976)
et Sheppard er al. (1978). Ces études ont
montré qu’il existe, selon les populations, des
variations importantes dans la biomasse et la
densité, la distribution d’age dans les popula-
tions, la croissance des plantes et leur produc-
tion. Ces variations ont été mises en rapport
avec les différences latitudinales des régions
étudiées, les divers degrés d’agitation de ’eau
et la pénétration de la lumiére dans I'eau de
mer.

Ainsi, L. hyperborea, dont le stipe a les
dimensions les plus grandes, est trouvée au
nord de la Norvege, ot le stipe peut atteindre
2,4 m (Grenager 1956). Plus au sud, en Ang-
leterre, par exemple, les stipes les plus longs
ne mesurent qu’environ 1,5 m (Kain 1971a)
et, en France, ils ne dépassent que rarement 1
m de longueur (Sheppard et al. 1978). Selon
Kain (1967) ces différences seraient dues 2
une croissance du stipe plus lente dans les ré-
gions septentrionales mais compensée par une
plus grande longévité.

L'age de Laminaria hyperborea peut étre
déterminé, comme ’a montré Le Jolis dés
1855, en comptant les anneaux concentriques
de croissance annuelle dans la partie basale du
stipe (Kain 1963). La structure d’age chez L.
hyperborea a été étudiée a I'lle de Man et a
Bergen par Kain (1963 et 1971b) et il semble
que la longévité des plantes soit plus élevée en
Norvége que sur les cotes britanniques.

Autre exemple, les variations de croissance
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selon la latitude semblent parfois contradic-
toires. En effet, les populations de L. digitata
en France, paraissent avoir un taux de crois-
sance nettement supérieur a celles vivant a
une relative proximité de I'lle de Man en
Angleterre (Pérez 1971a; Kain 1976a) alors
que I'on n’a pas constaté une différence nette
entre ces derniéres et celles de Bergen au sud
de la Norvege (Kain 1967), dans des popula-
tions pourtant séparées par une distance beau-
coup plus importante. En outre, on remarque
que, a cause d’'un mode de croissance de L.
digitata différent de celui de L. hyperborea,
sur les cotes européennes tempérées, 1’age des
individus de L. digitata ne peut pas étre dé-
terminé avec la méme méthode que celle em-
ployée pour L. hyperborea (Pérez 1970).
Cependant Printz (1926) avait trouvé qu’en
Norvege I'dge des individus de L. digitata
pourrait éventuellement étre établi par cette
méme méthode.

De plus, sur les cOtes tempérées de I’Eu-
rope, L. digitata se trouve juste au-dessous du
niveau le plus bas de la mer et ne descend nor-
malement que de quelques métres. Les résul-
tats de Lining (1979) sur L. digitata 3 Héligo-
land suggérent que cette espéce, contraire-
ment & L. hyperborea, est incapable de colo-
niser la partie inférieure de la zone euphoti-
que, ceci pour des raisons physiologiques. Ce-
pendant les dragages effectués dans des ré-
gions subarctiques, en Islande (H. Jénsson
1912) et en Norvége (Grenager 1956) indi-
quent que L. digitata peut effectivement se
développer aussi profondément que L. hyper-
borea.

Parfois les résultats obtenus sont sujets 2
controverse. Ainsi, Mann (1972b) a trouvé, a
Iaide de calculs basés sur des mesures directes
de la croissance, qu’a Terre Neuve, au Ca-
nada, la végétation benthique était carac-
térisée par une production annuelle trés éle-
vée, soit 1750 gC m™, c’est-a-dire comparable
a celle observée chez les végétaux terrestres
les plus productifs (Mann et Chapman 1975).
Cependant, en utilisant la méthode de la pro-
duction d’oxygéne in situ, Hatcher et al.
(1977) n’ont obtenu que 140 2 430 gC m? an™!
pour les mémes sites d’étude (cf. p. 130).
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Il s’avere donc que notre connaissance sur
la biologie des populations de L. hyperborea
et L. digitata est encore imparfaite, surtout en
ce qui concerne les différences de comporte-
ment entre populations géographiquement
éloignées.

Il nous a donc paru particulierement oppor-
tun d’aborder I’étude de la biologie des popu-
lations des Laminaires dans une région sep-
tentrionale, en Islande. Ceci nous a conduit a
envisager:

— la longévité des especes prés de la limite
septentrionale de l'aire de répartition de L.
hyperborea et L. digitata,

— la recherche de différences de croissance
entre les plantes de L. digitata sur les cotes de
I’Europe tempérée et celles des régions plus
septentrionales se traduisant par la différen-
ciation d’anneaux concentriques dans le stipe
des plantes nordiques qui permettrait ainsi la
détermination de I’dge de ces plantes,

— I’étendue verticale de L. digitata en Islande
par rapport a celle de L. hyperborea et par
rapport a la pénétration de la lumiére dans la
mer,

— la production des champs de ces Lami-
naires dans les régions subarctiques comme
I'Islande.

En vue d’essayer d’apporter des solutions a
ces problémes nous avons étudié la distribu-
tion verticale et horizontale, la structure d’age
des populations, la croissance et la production
de L. hyperborea et L. digitata a Breidifjoro-
ur. Cette région se situe justement prés de la
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limite septentrionale de la répartition géo-
graphique de deux espéces et représente ainsi
un excellent point de comparaison avec des
régions plus méridionales.

Apreés cette introduction et la définition des
localités étudiées et des techniques emplo-
yées, notre travail sera divisé en deux grandes
parties; 'une faisant appel a des notions géné-
rales relatives aux espéces étudiées et a leurs
conditions de vie & Breidifjordur, 'autre rap-
portant les résultats de I’étude des populations
de Laminaires dans les localités choisies.

La premiére partie traite la situation géo-
graphique et les conditions physiques et chi-
miques de I'environnement a Breidifjérdur.
Ensuite les variations de la morphologie et de
'anatomie des plantes de la section Digitatae
de Laminaria seront étudiées pour mieux dé-
finir notre matériel. Puis la répartition géo-
graphique de L. hyperborea et L. digitata sera
abordée, suivie d’une description des peuple-
ments algaux dans les localités choisies a
Breidifjérour et leur succession en fonction de
la profondeur.

La seconde partie envisage la distribution
verticale de la biomasse et de la densité des
populations, ainsi que leur distribution d’age
en rapport avec la profondeur. La croissance
saisonniére et pluriannuelle des deux espéces
sera aussi décrite avant de donner les résultats
relatifs a la production des populations des
Laminaires dans cette baie. Des conclusions
générales résumeront les résultats de ces re-
cherches.
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2. Définition des localités étudiées

et des techniques employées

EXPLORATION DE LA
REGION ET SELECTION DES
LOCALITES ETUDIEES

La carte bathymétrique pour la région de
Breidifjorour (fig. 2) indique, dans le nord-est
de la baie, des fonds peu profonds. Cette
partie, objet de nos recherches, a été divisée
en quadrilatéres d’environ 500 - 500 m et ex-
plorée a I’aide d’un échosondeur enregistreur,

pour y préciser la présence de Laminaires, la
topographie du fond, et autant que possible,
la nature du substrat. En outre, des Lami-
naires ont été récoltées au cours de plongées
en scaphandre autonome dans plus de 30 sta-
tions réparties dans la région nord-est de la
baie (fig. 2 et 17), ce qui a permis d’y définir
la répartition des différentes formes de Lami-
naires (cf. tableau 2, p. 38).
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Figure 2. Baie de Breidifjérour, sur la cote ouest de I'Islande. Les localités d’étude, Oddbjarnarsker (O), Langey
(L), Skard (S) et Fagurey (F) dans la partie nord-est de la baie sont indiquées.

The bay Breidifjorour, on the west coast of Iceland. The study sites, Oddbjarnarsker (O), Langey (L), Skard (S) and Fagurey (F) in

the north-eastern part of the bay are indicated.
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Le matériel récolté a été photographié puis
conservé a I’eau de mer formolée a 5 % pour
€tudes ultérieures. Les différentes espéces de
Laminaires ont été déterminées en s’aidant de
la coloration a la benzidine diazotée (cf. plus
loin). Cette premiére collecte de documents a
révélé que des deux espéces de Laminaria,
Laminaria hyperborea et L. digitata, la pre-
micre est présente dans la partie la plus ex-
terne de la baie, tandis que la seconde est
dominante au fond de celle-ci (cf. p. 43). A
I'intérieur de chacune de ces aires de réparti-
tion, deux localités, dans lesquelles les Lami-
naires sont présentes, ont été choisies en fonc-
tion, d’une part du mode qui y regne (cf.
chap. 3), et d’autre part, de la profondeur,
celle-ci devant étre suffisante pour com-
prendre toute 1’étendue de la zone des Lami-
naires.

Ainsi, dans le but d’y étudier certains
aspects de la dynamique des populations de
Laminaires, on a sélectionné:

— dans 'aire de répartition de L. hyperborea
la localit¢ d’ODDBJARNARSKER selon un
transect situé a I’ouest de I'ile et orienté E-O,
en mode trés battu, et la localité de
LANGEY, selon un transect situé a I’ouest de
I'lle et orienté SE-NO, en milieu semi-battu;
dans ces deux stations, L. hyperborea forme
une population relativement pure,

— dans l'aire de répartition de L. digitata, la
localité de SKARD, selon un transect a I’ouest
du promontoire et orient¢ E-O, en mode
semi-abrité, et la localité de FAGUREY, se-
lon un transect situé au sud de I'ile et orienté
NO-SE, en milieu abrité mais par contre
soumis a des courants de marée tres puissants.
La aussi la population de L. digitata est do-
minante et a I’état relativement pure.

L’échantillonnage a été effectué en 1977 a
Langey, 1978 a Oddbjarnarsker, 1979 a Fag-
urey et 1980 & Skard. Dans tous les cas il a été
fait durant les mois de juillet et aofit.

Toutes les profondeurs indiquées par la
suite sont exprimées en metres au-dessous du
zéro des cartes nautiques ce qui correspond
approximativement au niveau moyen de basse
mer des vives eaux.
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TECHNIQUES EMPLOYEES

Détermination des espéces. Une coloration a la
benzidine diazoté a été faite sur des tranches
fraiches de stipes. Cette méthode qui permet
de mettre en évidence des composés phéno-
liques, a été mise au point en Norvége par
Jensen et Haug (1952) pour distinguer a 1’oeil
nu entre L. hyperborea et L. digitata, Lami-
naires d’intérét industriel dans ce pays. Le
colorant a la benzidine a été préparé comme
suit (Jensen et Haug 1952; Gaillard 1962):

Solutions-méres:

1. Benzidine diazotée . . . . . S5¢g
HCla25% -:os.s: 25 ml
eau distillée . ... .. 970 ml

2. Nitrite de sodium . . . .. 10g
eau distillée . ... .. 100 ml

Les deux solutions-meres sont mélangées,
en parties égales, 5 minutes avant I’emploi. Ce
mélange reste utilisable pendant quelques
heures. Les tranches des stipes sont plongées
dans le colorant pendant 1 minute puis lavées
a I’eau de mer. Seules les plantes réagissant
positivement se colorent en rouge. Les échan-
tillons formolés sont coupés au microtome a
congélation et les coupes (15 — 20.um d’épais-
seur) examinées au microscope photonique
pour la recherche des canaux muciféres, sans
coloration.

Récolte du matériel. Sauf rares exceptions, on
ne trouve des Laminaires qu’au-dessous du ni-
veau des basses mers des vives eaux; les
échantillons nécessaires a I’évaluation de la
biomasse, a la densité et la croissance pluri-
annuelle des plantes sont donc exclusivement
d’origine infralittorale et ont été récoltés
presque uniquement en plongée en sca-
phandre autonome.

Les échantillons ont été récoltés tous les 3
metres en profondeur, de la limite supérieure
de la végétation des Laminaires jusqu’a sa
limite inférieure. A chaque profondeur, tou-
tes les Laminaires ont été enlevées a I'in-
térieur de six quadrats sauf a 12 m a Langey




Figure 3. Echantillonage sous-marin en plongée. Le quadrat utilisé (a) mesurait soit 1,41 m de coté (2 m?) soit 1,73
m (3 m%). Les plantes ayant un stipe de plus de 30 2 40 cm de longeur ont €té récoltées dans le grand filet (b) tandis
que les plantes plus petites ont été récoltées dans le filet 4 main (c).

Sublittoral sampling. The sampling frame used (a) is a square and has sides measuring either 1.41 m (2 m?) or 1.73 m (3 m?). Plants
with a stipe longer than 30 or 40 cm were collected into the larger net (b) but the smaller plants were collected into the handnet (c).

(tabl. 1). A Langey, les quadrats utilisés sont
de 3 m?, mais pour toutes les autres localités
de 2 m?, dimension qui s’est révélée plus pra-
tique pour le traitement du matériel. Ces
quadrats métallique sont jetés au hasard du
bateau préalablement mouillé, a une pro-
fondeur prédéterminée.

Sur le fond, nous avons essayé d’enlever a
I'intérieur des quadrats, les Laminaires, en les
conservant intactes, sans casser les haptéres
dans la mesure du possible. Le prélevement
des haptéres a été trés difficile pour Lami-
naria hyperborea. A Langey, la plupart des
haptéres de L. hyperborea ont été brisés. Une
partie de ceux-ci est restée sur le fond, les

rendant inutilisables pour des analyses ul-
térieures. A Oddbjarnarsker nous avons
réussi a obtenir quelques plantes de L. hyper-
borea, avec des hapteéres entiers.

Pendant la plongée, les grands spécimens
ont été placés dans un grand sac en filet, sus-
pendu au bateau, tandis que les petites algues
ont été recueillies dans un filet a main (fig. 3).
Puis la récolte a été ramenée au bateau pour
étre placée dans des sacs opaques de plastique
pour I’analyse en laboratoire.

Mesures des plantes prélevées. En laboratoire
les plantes ont été traitées le méme jour ou le
lendemain, en gardant les prélevements entre-




TABLEAU 1

Nombre d‘échantillons prélevés (n) et la surface des
cadres (s) utilisés pour I'évaluation de la biomasse et la
densité a des profondeurs différentes a Oddbjarnarsker
(0), Langey (L), Skard (S) et Fagurey (F). La pro-
fondeur est indiqué en métres au-dessous du zéro des
cartes nautiques.

Number of samples (n) and the area sampled (s) to evaluate the
biomass and density at different depths at Oddbjarnarsker (O),
Langey (L), Skaro (S) and Fagurey (F). The depth in meters be-
low chart datum is indicated.

Profondeur O L S F
métres [ n s(m?)|n sm?)|n sm’)| n s(md
0 6 2 6 3 6 2 6 2
3 6 2 6 3 6 2 6 2
6 6 2 6 3 6 2 6 2
9 6 2 6 3 6 2 6 2
12 6 2 4 3 6 2 6 2
16 6 2
19 6 2

temps au frais dans leur sac de plastique. Les
plantes ont été débarrassées de tous leurs épi-
phytes.

Pour chaque plante nous avons mesuré les
parametres suivants:
— Longueur du stipe, mesurée de 'extrémité
basale, entre les haptéres, jusqu’au sommet
(A-B. fig. 4).
— Longueur de la lame, de la ligne séparant le
stipe de la lame a ’extrémité de la plus longue
laniére. Dans les cas ou la lame de 1’année
précédente reste attachée a I’extrémité de la
nouvelle lame, la mesure est faite jusqu’au
rétrécissement séparant les deux lames (B-C.
fig. 4).
— Diamétre du stipe, mesuré, dans la cas de
L. hyperborea, dans sa partie la plus €paisse,
le plus souvent juste au-dessus des hapteres.
Pour L. digitata a stipe aplati c’est le diamétre
le plus grand qui a été mesuré. Pour la forme
de L. digitara a stipe rond c’est le diametre
maximal du stipe, souvent éloigné de sa base,
qui a été mesuré€.
— Le poids frais de chaque partie de la plante,
évalué séparément pour les haptéres, le stipe,
la nouvelle lame et la lame de I'année pré-
cédente. Au cas ou les hapteres de L. digitata
étaient cassés au cours du prélévement, leur
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poids a été estimé d’apres le poids moyen des
hapteres des plantes de taille et d’age sem-
blables, de la méme station. Pour L. hyper-
borea le poids des haptéres était en moyenne
10% de celui des stipes (voir p. 103) et ce
pourcentage fut utilisé pour les calculs de la
production. Toutes les pesées ont été faites
avec un peson (Pesola, Suisse) avec des
portées respectives de 10 g (£ 0,2 g), 100 g
(£2g)et1000¢g (£5g).

L’age des plantes de L. hyperborea et L.
digitata a été déterminé soit par comptage des
anneaux concentriques dans une section trans-
versale du stipe pratiquée juste au-dessus des
hapteres, soit en dénombrant les lignes paral-
l¢les apparaissant dans une section médiane
longitudinale du stipe et passant par les hap-
téres (Printz 1926; Kain 1963). La deuxieme
méthode a été utilisée pour les plantes a dia-
metre de plus de 2 cm.

Au cours de I’étude un total de 8481 plantes
ont été mesurées, pesées et leur age déter-
miné dans les quatre localités d’études.

Evaluation de la croissance in situ. Pour les
études de la croissance saisonniére de Lami-
naria digitata et L. hyperborea, nous avons
marqué 20 plantes de chaque espéce, L.
hyperborea a Langey et L. digitata a Fagurey.
Dans les deux localités les plantes ont été mar-
quées par des plongeurs, in situ a 6 m de pro-
fondeur, a 'intérieur d’un cercle d’environ 2
m de diamétre. Les plantes ayant un stipe de
5 a4 10 cm de longueur (soit dgées d’environ
deux ans selon notre expérience) ont été
choisies pour ces mesures qui ont porté sur la
longueur du stipe et celle de la lame ainsi que
la longueur de la lame de ’année précédente.
Les mesures, sous ’eau, ont été faites au
moyen d’un métre métallique et les résultats
enregistrés avec un crayon directement sur
une plaque en matiére plastique dépolie. La
croissance des plantes, marquées avec des
plaques numérotées en matiére plastique at-
tachées par une bague en fil de nylon entou-
rant le stipe, a été suivie en plongée sur une
période de 27 mois, chaque plante ayant €té
mesurée au total 15 fois, soit en moyenne tous
les 2 mois. L’intervalle entre les mesures suc-
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Figure 4. a) Paramétres mesurés sur les Laminaires a Breidifjérdur. A, B et C indiquent les repéres de mesure (voir
texte). b) Détail du crampon montrant la disposition des verticilles des hapteres a la base du stipe.

a) Parameters measured on the Laminarian plants in Breidifijérour. A, B and C indicate the reference points for the measurements (see
text). b) Details of an haptera showing the disposition of the rhizoids at the base of the stipe.

cessives a été en moyenne de 41 jour mais il a
varié de 17 & 90 jours a cause des conditions
météorologiques, qui parfois ne permettaient
pas l'accés aux plantes pendant plusieurs
mois. A la fin de la période d’étude, les
plantes survivantes ont été récupérées et leur
age déterminé par comptage des anneaux
concentriques des stipes.

In situ, la croissance a été suivie en mesu-
rant les longueurs du stipe (A-B, fig. 4) et de
la lame (B-C, fig. 4). Quand la lame de
I'année précédente €tait absente, la longueur
de la plus longue laniére a été mesurée.

Il a été montré a plusieurs reprises que la
croissance de la lame se situe principalement
dans les 10 premiers centimétres au-dessus du
sommet du stipe, dans la zone dite stipofron-
dale (Parke 1948; Sundene 1964; Cosson
1967; Pérez 1971a; Kain 1976b). Plusieurs
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auteurs ont suivi, a intervalles réguliers, la
croissance par la migration apparente de per-
forations faites a une distance de 10 cm au-
dessus de la jonction entre la lame et le stipe,
c’est-a-dire juste au-dessous de la zone méris-
tématique. Toutefois on peut également avoir
une croissance non négligeable jusqu’a 50 cm
de la zone méristématique stipofrondale chez
Laminaria digitata (Sundene 1964) et chez L.
hyperborea D'activité de croissance semble se
déplacer de la zone stipofrondale vers la par-
tie distale de la lame au fur et 2 mesure que la
lame s’agrandit (Kain 1976b). Il nous a donc
paru plus logique de suivre la variation de la
longueur totale.

La croissance journaliére a été calculée en
divisant la différence de la longueur entre
deux dates successives de mesures (L, — L)
par le nombre correspondant de jours (t, — t;).

T AT




On obtient ainsi la vitesse moyenne de crois-
sance journaliére V.

_ LZ—.LI
V=%t W)

Analyse statistique des données. Pour chaque
parameétre mesur€ la moyenne et I’écart type
ont été calculés pour chaque classe d’age.
Pour comparer ces moyennes le test “t” de
Student’s-Fisher (cf. p.ex. Sokal et Rolf 1980)
a été appliqué a chaque paire de moyennes
par la formule:

1~ my

t = B
'\/ 1 1 \/ vi (n;=1) + vy(n,—1)
_+_
n; n, n;—n,—2

ou m, et m, sont les deux moyennes a compa-
rer, n; et n, sont les effectifs correspondants et
v, et v, les variances correspondantes. Pour
comparer la taille des plantes venant de pro-
fondeurs et de localités différentes, nous
avons utilisé les moyennes de plantes adultes,
soit des plantes de plus de 10 ans pour Larmi-
naria hyperborea et de plus de 5 ans pour L.
digitata. L’hypothése nulle testée, c’est-a-dire
celle ou les moyennes ne différent pas, a été
rejetée a des probabilités de moins de 0,05.

)

Calcus de la production. Pour les calculs de la
production annuelle des deux espéces étu-
diées, nous nous sommes servi du fait que la
lame se renouvelle chaque année, et que ce
renouvellement s’est déja accompli au mo-
ment du prélévement des plantes en juillet-
aott. La biomasse totale des lames formées au
cours de I’année, représente donc la produc-
tion des lames. Les stipes et des haptéres, par
contre, sont pérennes et leur production peut
étre calculée par la relation dge/poids. Ceci
s’explique par le fait que la différence entre le
poids moyen des stipes et des haptéres des
plantes d’un 4ge donné et celui des plantes
ayant un an de plus, représente la production
moyenne annuelle du stipe et des haptéres de
ces derniéres plantes. Au cours de I'année, il
existe une certaine perte de plantes entiéres
ou de parties des lames de sorte que la valeur
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calculée représente la production annuelle
nette.

Pour chaque profondeur la production par
plante, par classe d’4ge et la production mo-
yenne par unité de surface ont ainsi été calcu-
lées par une méthode dérivée de celle décrite
par Bellamy et al. (1973). Pour calculer la pro-
duction moyenne des plantes d’un 4ge déter-
miné (p), la formule suivante a été utilisée

p=F+(s—sq)+(m—-hy) (@3

ou F; est le poids moyen des lames des plantes
d’age i, s; le poids des stipes correspondants et
h; le poids des haptéres correspondants.

La contribution de chaque classe d’age  la
production par unité de surface a été déter-
minée par la formule (3) multipliée par n; ce
qui correspond au nombre moyen des plantes
d’age i par m?.

La production moyenne annuelle des popu-
lations des Laminaires par m® a été obtenue
par la somme des produits de toutes les classes
d’age, selon la formule suivante:

aleX

P=Fo+ 2 ((s—s.) + (h;— b)) (4)
i=3

ou F,, est le poids total des lames de I’année
par m? et a,, I'dAge maximum atteint dans la
population. La production a été calculée pour
des plantes 4dgées de 3 ans et plus, mais pas
chez des plantes de moins de 3 ans en raison
des difficultés de déterminer leur 4ge a cause
de leur taille réduite (chap. 10). Cependant
cet inconvénient ne modifie pas les conclu-
sions générales de I’étude en raison du faible
poids de ces plantes jeunes dont le poids total
de chaqune est normalement inférieur a 5 g.
La production a ainsi été calculée pour chaque
profondeur. Dans les cas ou I'augmentation
entre années successives a été trop irréguliére,
donnant parfois une apparence de croissance
négative, 'accroissement a été calculé par ré-
gression linéaire de chaque phase de la courbe
de croissance des stipes et des haptéres; les
pentes des droites de régression (As et Ah)
ont servi pour apprécier I'augmentation du
poids des stipes et des haptéres utilisées dans
la formule (4).
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Dans l'exposé des résultats les valeurs
obtenues sont exprimées en poids frais mais, a
titre de comparaison, celles-ci ont été trans-
formées en poids sec dans le chapitre consacré
a la discussion des résultats (p. 152). Le rap-
port poids sec/poids frais a été obtenu apres
dessiccation des sous-échantillons a 105 °C
jusqu’a un poids constant. Il n’existe pas une
différence significative (p > 0,05) entre les
rapports pour Laminaria hyperborea et L.
digitata; le rapport pour les deux especes est
en moyenne 0,17 (écart type 0,02) pour les
lames et 0,13 (écart type 0,01) pour les stipes.

Facteurs du milieu. Les mesures de la lumiére
sous-marine ont été faites avec une cellule
photoélectrique de type “Li-Cor, Li 5007
(Lambda Instruments Inc., Etats Unis) don-
nant une mesure de la densité de flux photo-
nique (DFP) compris entre 360 et 700 nm de
longueur d’onde exprimée en uE m?s’. La
“DFP” a été mesurée dans I’air prés de la sur-
face de la mer et juste au-dessous de la sur-
face, ensuite a2 0,5 m et puis & chaque métre
jusqu’a 12 m au maximum. Les mesures ont
été effectuées au début juin et fin aolt 1987
dans les quatre localités étudiées.

Les résultats de ces mesures ont été utilisés
dans les calculs de la pénétration de la lumiére
dans I’eau de mer. Cette pénétration a été dé-
terminée par la formule suivante (cf. p.ex.
Kirk 1983):

I, = I, &% (5a)

ot I, est la lumiére 2 la profondeur z; I, est la
lumiére juste au-dessous de la surface; e est la
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base du logarithme naturel, et k le coefficient
d’atténuation de la lumiére. En transformant
la formule pour k on obtient

_ L -]
VA

ke (5b)

Pour apprécier I’énergie moyenne annuelle
disponible pour les plantes dans les différents
niveaux nous avons utilis¢é les données
d’Einarsson (1969) sur la radiation globale 2
Breidifjérour. Cette radiation globale a €té
calculée sur la base de la nébulosité, c’est-a-
dire du pourcentage du recouvrement moyen
des nuages, estimé pour Breidifjordur. Pour
savoir 2 quelle quantité d’énergie ces évalua-
tions correspondent, des régressions ont été
faites avec des mesures directes de I’insolation
effectuées pour des différentes périodes de
I’année a Breidifjordur (Einarsson 1969.).

Pour les autres facteurs de 'environnement a
Breidifj6rdur, comme la salinité et Ia
température de l’eau de mer, nous nous
sommes servi des mesures déja existantes.
Toutefois il n’existe pas de données sur la
variation saisonniére de la teneur en sels
nutritifs considérée comme les plus importan-
tes pour la croissance des Laminaires tels que
les nitrates et les phosphates, dans I’eau de
mer a Breidifjorour. Dans ces cas nous avons
adopté les résultats des mesures de la varia-
tion saisonniére de la concentration d’azote en
forme de nitrate et de phosphore en forme de
phosphate, obtenus dans deux baies voisines
(Astpérsson 1990; Stefansson et al. 1987).




A. GENERALITES

3. La région d’étude et les
conditions de I’environnement

GEOGRAPHIE ET GEOLOGIE

Géographie. La baie de Breidifjordur est si-
tuée sur la cote ouest de I'Islande entre 64° 55°
et 65° 30 de latitude nord et 22° 2 25° de longi-
tude ouest (fig. 2). A son entrée, entre Bjarg-
tangar au nord et Ondverdarnes au sud, elle
est large de 72 km alors que sa longueur maxi-
male atteint 126 km. Deux grands fjords, sé-
parés par un massif montagneux, prolongent
la baie vers I'intérieur, au nord Gilsfjérdur, au
sud Hvammsfjérdur. La région intérieure de
la baie est parsemée d’innombrables iles, ilots
et cueils, modelés par Iérosion glaciaire du-
rant le quaternaire. Les cotes de Breidifjordur
sont découpées par de nombreux fjords se-
condaires alors que des anses de vase et de
plages de sable sont beaucoup moins fré-
quentes.

Géologiquement la baie correspond a une
région d’affaissement envahie par la mer.
Généralement, la roche est de nature basal-
tique d’origine tertiaire ou interglaciaire.

Les quatre localités choisies pour I'étude
présente des populations de Laminaires, Odd-
bjarnarsker, Langey, Skard et Fagurey, sont
situées dans la partie nord-est de la baie de
Breidifjordur (fig. 2).

Bathymétrie. Sur une carte bathymétrique de
la baie (fig. 2) on voit qu’environ les 2/3 de la
surface ont une profondeur inférieure 50 m
dont une grande partie (pour laquelle il n’ex-
iste pas toujours des données bathymétriques)

N

est inférieure 4 20 m de profondeur. Les

fonds, peu profonds, sont surtout répandus
dans la partie nord-est de la baie. Les iles,
ilots et hauts-fonds, créent une barriére
contre la houle du large. L'intérieur de la baie
est donc relativement abrité.

Rappelons ici que toutes les profondeurs
indiquées par la suite sont exprimées en
metres au-dessous du zéro des cartes nauti-
ques ce qui correspond approximativement au
niveau moyen de basse mer des vives eaux.

Substrat. La nature du fond est trés variable.
Prés de I’entrée de la baie on trouve un fond
rocheux. Les iles et des écueils Jusqu’a 30 4 40
m de profondeur sont entourés de fonds ro-
cheux; on y rencontre plus bas un fond coquil-
lier. Dans la partie intérieure de la baie, le
fond dur ne s’étend généralement pas au-dela
de 10 & 15 m ou il devient vaseux. Une sédi-
mentation de nature diverse, mais surtout
détritique littorale et phycogene, est favorisée
a l'intérieur de la baie par I'abri créé par les
iles et les hauts-fonds. Toutefois i cause des
courants de marées souvent trés forts (ch. 3)
des surfaces rocheuses importantes restent
dépourvues de sédiments, laissant le substrat
disponible 4 la colonisation par des orga-
nismes épilithiques.

Dans les anses et les €chancrures, la vase
remonte jusqu’a la région intertidale, voire
encore plus haut au fond des fjords secon-
daires comme a Gilsfjérdur ou de grandes
étendues sont découvertes par la mer a chaque
marée basse. Sur ces étendues de vase lit-
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Figure 5. Régime générale des courants entourant I'Islande. Les courants tiédes sont indiqués par des fléches rouge
tandis que les courants froids sont en blue. Le courant cotier est en tirets fins. (La partie nord selon Stefansson 1962,

et la partie sud selon Hermann et Thomsen 1946).

General pattern of currents around Iceland. The blue arrows represent cold currents and the red ones warm currents. The coastal cur-
rent is indicated by fine arrows. The currents in the northern area are in accordance with Stefansson 1962 and in the southern area in

accordance with Hermann and Thomsen 1946.

torale on trouve normalement trés peu d’al-
gues, mais pendant l'automne elles se re-
couvrent d’un tapis vert composé des fila-
ments densement entremélés de Vauchéries.

FACTEURS PHYSIQUES

Régime général des courants. La mer a I’exté-
rieur de la baie est dominée par le courant
d’Irminger, une branche du systéme des cou-
rants Nord Atlantique, apportant du sud de
I'eau relativement tiede et de salinité élevée
(Stefansson 1981) (fig. 5). Avant de passer au
large de Breidifjorour le courant d’Irminger a
€té légerement dilué par 'apport d’eau des
grandes riviéres du sud et du sud-ouest de I'Is-

lande, et sa salinité est de 35,0 2 35,2 promille
(Stefdnsson et Gudmundsson 1978). Un cou-
rant cOtier suit les rivages, montant vers le
nord le long de la cote ouest de I'Islande. 1l
apporte de I’eau a salinité un peu plus faible
que celle de la mer au large, soit entre 31 et 34
promille (Stefansson et Porsteinsson 1980). Il
entre dans la baie en suivant la cote sud, fait
un tour a l'intérieur avant de sortir le long de
la cote nord de Breidifjérdur (S. Malmberg,
Institut des Recherches Marines, communi-
cation personnelle).

Marées. Les marées sont de type semi-diurne
et leur amplitude a Breidifjorour est de 4,1 m
en moyenne pendant les vives eaux, mais
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Figure 6. Variation
saisonniére de la

Température (°C)

température de I’eau de mer
2 Breidifjorour.

a) température de la surface
a Flatey, mesurée en 1973
(Institut Météorologique,
Reykjavik), b) température
2 5 m de profondeur a Skaro,
mesurée en 1985
(Kristmannsson 1989).
Seasonal variation in sea surface
temperature in Breidifjérour.

a) at Flatey in 1973
(Meteorological Institute,
Reykjavik) b) at Skard in 1985
(Kristmannsson 1989).
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seulement de 1,8 m pendant les mortes eaux
(Anon. 1987). La marée basse a lieu en plein
jour, ou autour de 14 h et 2 2 h du matin,
pendant les vives eaux. A cause de I’ampli-
tude des marées assez importante et de la
topographie de la baie, parsemée d’iles et
d’ilots, de vastes surfaces sont remplies et vi-
dées a chaque marée. Une masse d’eau s’en-
gage alors dans les passes, entre des 1iles,
créant des courants souvent trés forts. Dans
une des localités étudiées, a Fagurey, ceux-ci
atteignent pendant les vives eaux une vitesse
de 2 2 3 m 5. La durée de travail dans une
telle localité est limitée au moment de I’étale,
C’est-a-dire 1 h environ & marée basse et 1h a
marée haute.

Température de la mer. Des mesures de tem-
pérature de I'eau de mer a Breidifjorour ont
été effectuées de fagon continue, pendant
’année 1973, dans I'ile de Flatey et partielle-
ment a Skard au cours de I'année 1985 (fig. 6).
Flatey est située prés de Langey, une des deux
localités étudiées dans la partie extérieure de
la baie, et est représentative pour cette ré-
gion; Skard est une des localités d’étude dans
la partie intérieure de la baie. A Flatey, c’est
la température de la surface qui a été mesurée
4 midi chaque jour (fig. 6a) tandis qu’a Skard
les relevés ont été faits chaque heure a 5 m de
profondeur au-dessous de O des cartes nau-
tiques de janvier 2 mars et de juillet a octobre,
en 1985 (fig. 6b).
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Figure 7. Variation
saisonniére de la moyenne
mensuelle d’énergie totale
apportée par le rayonnement
solaire a la surface (radiation
° globale) dans la région de

Breidifjérour (selon données

fournies par Einarsson 1969).

Scasonal variation in the total
\ solar radiation at the surface in

the Breidifjorour region (based
on Einarsson 1969).
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A Flatey, la température varie de —1,8 °C
en février a 11 °C en aoit. L’amplitude est un
peu plus grande a Skard qu’a Flatey. Les tem-
pératures basses, a moins de —1 °C, ont été
enregistrées a Skard pour une période plus
longue en hiver, et en été la température
maximale s’aveére supérieure d’un degré a
celle de Flatey soit 12 °C. De nombreuses
sources chaudes d’eau douce, littorales, qui
découvrent a marée basse se trouvent dans la
région de Breidifjorour (Benjaminsson 1988);
toutefois en raison de leur faible débit elles ne
semblent affecter ni la salinité ni la tempéra-
ture de ’eau de mer, sauf a leur proximité im-
médiate.

Lumiére. L’éclairement joue un réle capital
dans la répartition des algues infralittorales, et
il convient donc d’avoir une idée de ce fac-
teur.

L’énergie totale apportée au sol par le
rayonnement solaire a été calculée pour la
région de Breidifjérdur par Einarsson (1969)
(fig. 7). L’insolation journaliére la plus basse
pendant I'hiver est de 9 cal cm™ tandis qu’en
été elle monte jusqu’a 463 cal cm™ par jour.
L’énergie totale ainsi recue a la surface pen-
dant un an est donc d’environ 723 10? cal cm™.
En admettant que la moitié de cette énergie
soit due a des longueurs d’onde comprises
entre 360 a 700 nm (radiations photosynthé-
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tiquement actives, cf. Westlake 1965) la sur-
face des eaux de Breidifjérdur recoit une
énergie de 361 10* cal cm™? par an, ce qui
correspond, aprés conversion, a environ 7560
E m? an" (1E-m? = 4,8 cal cm?, cf. Liining
1981).

En I'absence de données sur la pénétration
de la lumiere dans le milieu marin il a été
nécessaire de faire des mesures de la lumiére
aux différentes profondeurs. Une fraction
plus ou moins importante de cette énergie est
réfléchie par la surface. Cette partie dépend
de la hauteur des vagues et de I’obliquité des
rayons solaires et peut varier de 10 4 40 % de
la lumiére incidente, suivant nos mesures ef-
fectuées a Breidifjorour en juin et en aoit
1987.

Nous avons mesuré 'atténuation de la lu-
miére avec la profondeur dans les quatre loca-
lités étudiées. Les résultats montrent que dans
les localités battues, pres de I’entrée de la
baie, la lumiére pénétre plus profondément
que dans les localités abritées de l'intérieur
(fig. 8). Dans la localité la plus calme, Skard,
le coefficient d’atténuation est le plus élevé.
Toutefois il faut remarquer que les valeurs
obtenues varient considérablement d’une
mesure a 'autre. Le coefficient d’atténuation
de la lumiére, qui exprime la diminution de la
lumiére en fonction de la profondeur, varie
par exemple de 0,28 a 0,44 a Fagurey ou ces
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Densité de flux photonique (% de surface, 360-700 nm)

Figure 8. Atténuation de la
lumiére par rapport a la
profondeur a Oddbjarnar-
sker (O) a Langey (L), a
Skard (S) et a Fagurey (F),
mesurée en été 1987 a I'aide
de photomeétre a collecteur
cosine (Li-Cor, Li-500). Le
pourcentage de lumiére est
exprimé a I’échelle
logarithmique. La référence
est la quantité de lumiére
mesurée juste au-dessous de
la surface.

Light attenuation in relation to
depth at Oddbjarnarsker (O),
Langey (L), Skard (S) and
Fagurey (F), measured in the
summer 1987 with a cosine type
light-sensor (Li-Cor, Li-500).
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The percentage of light is shown
on a logarithmic scale and refers
to the light quantity measured
just below the surface.

variations sont les plus importantes. Dans
toutes les localités la diminution de la lumiére
est plus rapide en juin qu’en aodt, ce qui est
d aux particules organiques en suspension
dans ’eau de mer.

Dans nos études des populations des Lami-
naires a Breidifjordur nous avons mesur€ la
diminution de la quantité de lumiére avec la
profondeur sans tenir compte du changement
de sa qualité qui peut éventuellement jouer un
réle dans la répartition des algues marines.
Toutefois il semble bien que dans le cas des
Laminaires c’est la diminution de la quantité,
mais non le changement spectral de la lu-
miére, qui peut limiter leur croissance en pro-
fondeur (Pérez 1971b; Cosson et al. 1978;
Liining et Dring 1979; Ramus 1981).

FACTEURS MECANIQUES

Agitation de l'eau. 11 n’y a pas de données
quantitatives sur I'agitation de I’eau dans les
différentes localités étudiées. Mais en tenant

compte de la situation des localités par rap-
port aux iles voisines et les directions des
vents dominants, qui sont du secteur sud-
ouest en été et nord-est en hiver, on peut se
faire une idée de ce facteur dans les divers
endroits. Les localités dans les iles de la partie
ouest de la baie, faisant face a I’océan, sont
donc les plus battues pendant I'été. Des
grandes vagues, venant du large, déferlent
directement sur ces iles. Ce mode diminue de
I’entrée vers le fond de la baie; la localité
d’Oddbjarnarsker est la plus exposée, suivie
successivement par Langey, Skard et Fagurey.
Pendant I’hiver les vagues créées par le vent
n’atteignent jamais une grande importance a
cause de la faible profondeur a 'intérieur du
fjord.

Glaces. La banquise, qui souvent touche 2 la
cote nord et est de I'Islande, n’entre presque
jamais dans la baie de Breidifjorour (Sig-
tryggsson, 1969). En revanche tous les ans une
glace, atteignant 50 cm d’épaisseur, se forme
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Figure 9. Variation
saisonniére de la teneur en
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azote dans deux baies de
I'Islande de I'Ouest:

(a) Isafjorour située au nord
de la baie de Breidifjorour
(Astpérsson 1990) et

(b) Faxafl6i située au sud de
Breidifjordur (Stefarisson, et
al. 1987).

Seasonal variation in nitrate
concentrations in two bays on the

Py west coast of Iceland:

- (a) Isafjorour situated north of

the bay of Breidifjérour
(Astpérsson 1990) and

(b) Faxafléi south of the bay of
Breioifjérour (Stefénsson er al.
R 1987).

J FM A M J J A S OND J

dans des régions plus ou moins étendues au
fond de la baie. Cette glace commence 3 se
former le plus souvent dés janvier. Pendant
les vives eaux du printemps, lors du dégel, elle
est prise par la marée montante, puis trans-
portée par les courants. Elle peut 4 ce mo-
ment arracher les algues de leur substrat dans
la zone littorale et la partie supérieure de
I'étage infralittoral. Pendant cette période la
glace flottante est surtout observée dans la

partie interne de la baie, comme par exemple

dans les localités de Fagurey et de Skaro,
tandis qu’a Langey elle ne s’observe que rare-
ment et exceptionnellement a Oddbjarnar-
sker, a I’entrée de la baie.

FACTEURS CHIMIQUES

Salinité de 'eau de mer. La plupart des
fjords secondaires, qui débouchent dans la
baie, sont alimentés par des cours d’eau de
faible débit. Aucune riviere importante ne se
jette dans la baie si bien que la salinité des
€aux n'en est que trés peu affectée (Stefans-
son et Porsteinsson 1980).

A Tintérieur de la baie les variations de la
salinité sont un peu plus importantes que
celles de I'eau de mer au large. Dans la région
d’étude la salinité a été mesurée plusieurs
reprises. Ces mesures ont donné des valeurs
situées entre 32 et 35 promille. Il semble peu




probable que ces fluctuations aient un effet
sur la développement des Laminaires. Selon
Sundene (1964) Laminaria digitata peut tolé-
rer une salinité de 15 promille méme si son
développement est meilleur entre 25 et 30
promille. Hopkins et Kain (1978) ont trouvé
des résultats similaires pour les sporophytes
de L. hyperborea.

Sels nutritifs. Nous ne possédons pas de
données sur les variations annuelles des élé-
ments nutritifs essentiels (nitrates, phospha-
tes) a Breidifjérdur. Toutefois celles-ci sont
connues pour la baie d’Isafjordur située au
nord de la baie de Breidifjordur (fig. 9a), et
¢galement dans Faxafl6i, autre baie localisée
juste au sud de Breidifjordur (fig. 9b). Dans
les deux cas I’eau de mer analysée a été prise
au fond de ces baies dans des stations peu
profondes situées a proximité des champs des
Laminaires.

Les variations des concentrations en azote
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sous forme de NOs™ et phosphore sous forme
de PO,* sont du méme ordre dans les deux
stations. La teneur en azote pendant I’hiver
est de I'ordre de 10 et 15 wmol 1! dans les deux
cas (fig. 9); pendant la poussée printaniére du
phytoplancton, en avril-mai, cette valeur
descend a 0,2 2 0,4 wmol I'\. La teneur en
azote reste a ce niveau jusqu’en aoit, lorsque
Sa concentration commence 2 augmenter
pour, plus tard, atteindre le taux d’hiver. La
variation dans la teneur en phosphore suit Ia
méme courbe que celle de ’azote, les concen-
trations d’hiver étant d’environ 1,0 umol I'';
en avril-mai ces valeurs descendent a 0,2
pmol I'', pour remonter en aolit—septembre
aux mémes concentrations que I’hiver précé-
dent. Il n’y a pas de raison de penser que la
teneur en sels nutritifs de I’eau de mer de la
baie de Breidifjordur soit significativement
différente de celle trouvée dans ces stations
(Stefdnsson, Institut des Recherches Marines,
Reykjavik, communication personnelle).
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4. Especes

DELIMITATION DES ESPECES DE
LAMINARIA DANS L’ATLANTIQUE
NORD

De nombreuses especes de Laminaria ont
été décrites dans I’Atlantique Nord depuis la
création du genre par Lamouroux en 1813
(Kain 1979). Le genre Laminaria est au-
jourd’hui divisé selon la forme de la lame en
deux sections (Kain 1971a): la section Sim-
plices, réunissant des espéces a lame entiére
en forme de ruban et la section Digitatae
constituée par des especes a lame découpée en
laniéres plus ou moins nombreuses.

La définition des espéces a beaucoup varié
au cours de ces derniéres décennies. Jusqu’a
une période récente, leur délimitation a €té
basée entiérement sur des caractéres mor-
phologiques et anatomiques tels que la forme
de la lame et du stipe, la présence ou ’absence
de cavité dans le stipe et enfin la présence ou
I'absence de canaux muciféres dans la couche
corticale du stipe et de la lame. Ces caracteres
ont été trouvés par différents auteurs, soit in-
stables au sein d’une méme population ou
susceptibles de variations d’une population a
'autre de la méme espéce.

Section Simplices. Burrows (1964), en culti-
vant L. saccharina sous deux régimes diffé-
rents de température, 5 °C et 10 °C, a montré
que les sporophytes originaires de mémes pa-
rents produisent des lames différentes quant a
leur forme. De plus, la présence des canaux
muciféres est variable suivant la température,
et le développement optimal des canaux se
situe a 10 °C. Par contre, dans le nord-ouest
de I'Atlantique, le développement des canaux
muciféres semble étre favorisé par les tempé-
ratures basses (Wilce 1965). Leur formation

serait sous controle génétique, et pourrait
donc servir 2 séparer des écotypes plutdt que
des especes. Mann (1971), en étudiant des
Laminaires de la section Simplices dans I’est
du Canada, a révélé que la présence de la ca-
vité du stipe est affectée par I'agitation de
’eau; dans les endroits abrités ce caractere est
beaucoup plus prononcé que dans des stations
battues. De plus, Mann (1971) a mis en évi-
dence tous les stades intermédiaires entre
plantes 2 stipe creux et plantes a stipes
massifs, ceci dans une méme population. Tous
les sujets jeunes possédent des stipes massifs.

Chapman (1974 et 1975) a effectué des
croisements entre différents taxons des Lami-
naires de la cote est du Canada. Les plantes
obtenues différent quant a la présence ou non
de canaux muciféres et de cavité dans le stipe.
Il s’avere que ces taxons, auparavant rappor-
tés a des especes différentes, sont interfertiles.
Des analyses statistiques ont ensuite montré
que la différence des caractéres observés
pouvait étre de nature génétique, comme
’avait suggéré Wilce (1965).

Les caractéres utilisés pour distinguer les
espéces de la section Simplices du genre Lami-
naria peuvent donc étre trés variables. Ils
peuvent changer selon les conditions de I'envi-
ronnement et le stade de développement de la
plante. Toutefois, en dépit de ce polymor-
phisme, les populations sont interfertiles. Ac-
tuellement, les caractéres tirés de la présence
ou de I'absence de canaux muciféres et de ca-
vité dans les stipes, sont par conséquent con-
sidérés d’utilité taxinomique limitée pour les
espéces de la section Simplices du genre (Kain
1979). En éliminant ces deux caractéres et en
ne tenant compte que de la forme de 'organe
de fixation chez ces plantes, le crampon ou les




haptéres, on peut, par contre, réduire le
nombre des especes de la section Simplices
dans I’Atlantique Nord a deux seulement: L.
solidungula J. Agardh, possédant un crampon
discoide, et L. saccharina (L.) Lamour. pour-
vu d’un crampon formé d’haptéres ramifiés.
Les espéces L. cuneifolia J.Agardh, L. agard-
hii Kjellman, L. groenlandica Rosenvinge, L.
longicruris De La Pylaie et L. faeroensis Bor-
gesen ont été définies soit par la présence ou
I’absence des canaux muciféres dans le stipe
ou dans la lame ou bien par la présence ou
I’absence d’une cavité dans le stipe (Wilce
1959, 1965; Chapman 1973; Kain 1976c, 1979;
Lining et al. 1978; South et Tittley 1987).
Toutes ces especes peuvent donc étre con-
sidérées comme synonymes de L. saccharina,
dont le nom est prioritaire.

Section Digitatae. La présence ou I’absence
des canaux muciferes semble étre un caractere
peu valable pour délimiter les espéces de la
section Simplices des Laminaria, mais ce n’est
pas nécessairement le cas pour la section Digi-
tatae. En fait, ce critére a permis de distinguer
entre L. hyperborea et L. digitata. Svendsen
et Kain (1971) l'ont utilisé pour séparer L.
digitata et L. hyperborea dans les endroits
abrités ot les deux espéces sont présentes sous
une forme apparemment semblable, caracté-
risée par une fronde entiere peu épaisse et
cordiforme 2 la base (L. digitata f. cucullata et
L. hyperborea f. cucullata). Cette séparation
est étayée par d’autres caractéres tels que
Iinterstérilité et la réaction histochimique a la
benzidine diazotée (positive pour L. hyper-
borea, négative pour L. digitata) (Svendsen et
Kain 1971).

De plus, les especes de la section Digitatae
peuvent présenter des variations morpholo-
giques accusées portant sur la lame et sur le
stipe. C’est pourquoi de nombreuses especes
ont été décrites pour étre ensuite réduites au
rang de variétés (Kain 1979). Sundene (1964)
a ainsi cultivé trois types de Laminaria digitata
différant par la forme.de leurs lames, a savoir;
lame étroite (correspondant a f. stenophylla
Harvey), lame large et entiere (f. cucullata Le
Jolis), et lame de forme intermédiaire (f.
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intermedia Foslie). Ces types avaient été con-
sidérés comme espéces indépendantes selon
les descriptions de Foslie (1884). Cultivés in
situ dans une station abritée, ces trois types
ont tous produit des lames larges et entieres
(f. cucullata). Sundene (1958) avait déja
montré que ces formes étaient interfertiles.
L’auteur a donc conclu qu’il ne s’agissait que
d’une seule espéce, L. digitata, dont la mor-
phologie est modifiée sous I’action des condi-
tions de I’environnement (Sundene 1964).

L. hyperborea, comme L. digitata, offre des
variations morphologiques. En effet, dans les
endroits abrités les deux espéces prennent une
forme semblable, c’est-a-dire la forme cucul-
lata. Dans ce cas, elles sont difficiles a distin-
guer (Jorde et Klavestad 1961; Svendsen et
Kain 1971).

Une complication supplémentaire semble
se manifester aujourd’hui quant a la distinc-
tion des espéces de Laminaria. Bien que I'in-
terstérilité paraisse avoir été bien démontrée
entre les Laminaires nord-européennes, L.
saccharina, L. digitata et L. hyperborea
(Schreiber 1930; Svendsen et Kain 1971). Cos-
son et Olivari (1982) ont récemment réussi a
obtenir des hybrides interspécifiques entre L.
digitata et L. saccharina et méme intergéné-
riques entre ces especes et I’espéce totalement
différente, Saccorhiza polyschides. Ils ont
obtenu des sporophytes a développement
normal et méme, dans certains cas, avec une
vitesse de croissance supérieure a celle des
plantes de descendance “pure” (Cosson
1987). Malheureusement les auteurs n’ont pas
suivi les générations hybrides jusqu’a leur
maturité afin de savoir si celles-ci devien-
draient fertiles. Toutefois il n’est pas exclu
que les anomalies morphologiques observées
dans la nature résultent de telles hybridations.

LAMINAIRES EN ISLANDE

Jénsson (1903) dans son importante étude
floristique sur les Phéophycées des cotes de
I'Islande signale cinq espéces du genre Lami-
naria: L. hyperborea (Gunn.) Foslie, L. digi-
tata (Huds.) Lamour. et L. nigripes J.Ag. de
la section Digitatae, et L. saccharina (L.) La-
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mour. et L. faeroensis Boérgesen de la section
Simplices. De ces cinq espéces deux ont ré-
cemment €t€ mises en doute: Laminaria
faeroensis comme cela a été précisé plus haut,
et L. nigripes en raison de sa ressemblance
morphologique avec L. digitata (Wilce 1965;
South et Hooper 1980). Cependant L. nigri-
pes est aussi une espece trés caractéristique
par son stipe noir et la forme de sa lame qui
est ovale a la base.

Dans la description originale de L. nigripes,
Agardh (1868) signale I’existence de canaux
muciféres dans le stipe. Rosenvinge (1892)
dans une étude détaillée de L. nigripes du
Groenland décrit également les canaux muci-
feres du stipe. Il en est de méme de L. nigripes
d’Islande étudiée par H. J6nsson (1903). Nous
avons d’ailleurs pu confirmer I’existence des
canaux muciféres chez les spécimens de cette
espece récoltés en Islande par Helgi Jénsson
dans les années 1890 — 1900, et conservés dans
I'herbier du Musée de Botanique de I'Uni-
versité de Copenhague. Les échantillons de L.
nigripes de ’herbier Foslie, venant du nord de
la Norvege, réagissent positivement 2 la colo-
ration a la benzidine diazotée (Munda 1965),
comme c’est aussi le cas de ceux de L. hyper-
borea. Les canaux muciféres n’ont jamais été
observés dans le stipe de L. digitata, tandis
que L. hyperborea en posséde, méme s’ils
sont rares dans certaines variétés (Svendsen et
Kain 1971). 1l parait prématuré de rapprocher
L. nigripes de L. digitata. 1l semble plus lo-
gique de comparer cette espéce avec L. hyper-
borea, la seule autre espéce de la section Digi-
tatae de I’ Atlantique Nord qui réagit positive-
ment a la coloration 2 la benzidine diazotée et
qui posséde, en outre, des canaux muciféres
dans le stipe.

De plus, les aires de répartition des deux
espéces ne se superposent pas. L. nigripes a
une répartition strictement arctique tandis
que L. hyperborea est une espéce boréale
(“cold boreal” selon Bérgesen et H. Jénsson
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1905). En Islande L. hyperborea a été trouvée -

tout autour de I'ile, méme si elle est plutot
rare sur la cOte est (H. Jénsson 1903; voir
aussi chapitre 5 ci-aprés), alors que L. nigri-
pes, a €té signalée seulement sur la cote est,

dans les eaux froides, d’origine arctique. L.
hyperborea atteint donc sa limite septentrio-
nale sur la cote est de I'Islande ou L. nigripes
trouve sa limite méridionale.

L. faeroensis avec son stipe creux a été
considérée comme identique a L. longicruris
par Kain (1976¢) et serait donc conspécifique
avec L. saccharina. Cette espéce ne se trouve,
comme I’espece précédente, que dans les eaux
froides de la cote est de I'Islande. L. faeroen-
sis a aussi été récoltée dans Eyjafjérdur, dans
le nord de I'Islande, au siécle dernier. En ré-
examinant soigneusement cette localité en
1971 (S. J6nsson, Laboratoire de Biologie
végétale marine, communication personnelle)
et encore en 1974 cette espéce n’a pas été
retrouvée. Aujourd’hui I’espéce semble donc
avoir une répartition arctique en Islande.
Cependant L. faeroensis a aussi été signalée
dans des eaux tempérées comme aux lIles
Féroé (Borgesen 1905) et aux Iles Shetlands,
au nord de I'Ecosse (Kain 1976c).

Notre travail ayant été consacré a la bio-
logie des population de Laminaria hyperborea
et de L. digitata dans la baie de Breidifjordur,
nous donnerons ci-aprés quelques précisions
sur les variations morphologiques et anato-
miques de ces espéces dans cette région.

LAMINAIRES DE LA
BAIE DE BREIDIFJORDUR

Variations morphologiques. L’étude des
€chantillons récoltés dans la baie de Breidi-
fjordur a permis de distinguer trois types
morphologiques de Laminaires de la section
Digitatae.

Le premier type posséde un stipe rigide, a
surface rugueuse ou papilleuse (fig. 10). Le
diamétre du stipe diminue progressivement de
la base vers la zone stipofrondale. La longueur
des stipes peut atteindre jusqu’a 2,5 m et leur
diametre, a la base, 5 cm. La lame est plate et
lisse, cordiforme a la base, découpée en nom-
breuses laniéres larges de 2 2 5 cm. On peut
observer dés le début de I'année jusqu’a I'au-
tomne le reste de I'ancienne lame, plus ou
moins déchirée, rattachée a la nouvelle lame
(fig. 10). Les deux lames sont séparées par un
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Figure 10. Laminaria hyperborea (Gunn.) Fosl., (type I) 2 stipe rond et conique et lame coupée en nombreuses
laniéres, récoltées en juin 1987 2 Oddbjarnarsker 2 10 m (a) eta Langey 26 m (b, dete) et 12m (c). Echelle 20 cm.

Laminaria hyperborea (Gunn.) Fosl., (type I) with a round, conical stipe and a frond split up into numerous segments; sampled in June
1987 at 10 m depth at Oddbjarnarsker (a) and at 6 m depth at Langey (b, d and &) and 12 m (c). Scale: 20 cm.

rétrécissement trés net de 5 a 10 cm de large et
sont donc faciles a distinguer. Le nombre de
plantes portant I’ancienne lame rattachée a la
nouvelle varie selon la taille, la saison, 1’agi-
tation des eaux et la profondeur.

Le deuxiéme type de Laminaire de la sec-
tion Digitatae a Breidifjorour posséde un stipe
lisse et flexible a section elliptique (fig. 11).
L’épaisseur du stipe est la méme sur toute sa
longueur, au maximum 4,5 cm. Le stipe peut
atteindre une longueur de 2,9 m. La lame est
le plus souvent cunéiforme a la base; elle est
lisse et plane et découpée en laniéres larges de
5410 cm. Il y a un rétrécissement plus ou
moins bien marqué entre la nouvelle lame et
la lame de ’année précédente (fig. 11). Cette

derniére est le plus souvent couverte de bryo-
zoaires. L’ancienne lame se trouve plus fré-
quemment sur des plantes jeunes que sur des
plantes 4gées, en grande profondeur plutdt
quen faible profondeur et sur des plantes
d’endroits abrités plutdt que chez celles des
lieux battus.

Le troisieme type morphologique porte un
stipe relativement court atteignant au maxi-
mum 1,5 m avec un diamétre de 3 cm (fig. 12).
Le stipe est plus ou moins cylindrique, avec
son diameétre maximum dans la région mé-
diane, diminuant vers les deux extrémités. Les
haptéres sont, en général, peu développés. La
lame est entiére ou découpée en laniéres peu
nombreuses et relativement larges. Elle est
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Figure 11. Laminaria digitata (Huds.) Lam. f. genuina Le Jolis (type II) récoltée en juin 1987 2 6 m de profondeur
a Fagurey. On note que la lame est découpée en laniéres relativement larges. Echelle 20 cm.

Laminaria digitata (Huds.) Lam. f. genuina Le Jolis (type II) sampled in June 1987 at 6 m depth at Fagurey. The frond is split into few

segments which are relatively broad. Scale: 20 cm.

gaufrée, mince et fragile. L’ancienne lame, si
elle est présente, est séparée de la nouvelle
par un rétrécissement bien marqué (fig. 12).
Pendant I’été on trouve souvent des Poly-
chétes sédentaires en tube calcaire, tel que
Spirorbis sp., sur la nouvelle lame, ce qui est
trés rare sur les autres types.

Distribution des trois types morphologiques.
Les trois types morphologiques montrent des
distributions différentes par rapport au mou-
vement de I'eau (voir fig. 17). Le premier se
trouve uniquement dans la partie distale de la

baie, la partie la plus exposée a I’agitation de
eau. II est mélé au deuxieme type dans la
moitié€ proximale de cette aire. Les deux dern-
iers types se trouvent, par contre, dans la par-
tie intérieure de la baie. Dans les endroits in-
fluencés par un courant fort ou par des
vagues, le deuxiéme type morphologique
domine, tandis que dans les endroits calmes a
I’abri des vagues, le troisieme type est le do-
minant.

Anatomie et histochimie. 1’étude microsco-
pique des stipes des espéces récoltées a
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Figure 12. Laminaria digitata (Huds.) Lam. f. cucullata Le Jolis (type III) recolté en juin 1987 2 9 m de profondeur
dans la localité de Skard (a, b, c et e) et 2 4 m de profondeur 4 Skélanes (d). Remarquer que le diametre du stipe
est au maximum au milieu de sa longueur 2 plusieurs centimétres des haptéres, et que la lame entiére est cordiforme

2 la base. Echelle 20 cm.

Laminaria digitata (Huds.) Lam. f. cucullata Le Jolis (type IIT) collected in June 1987 at 9 m depth at Skard (a, b, c and ¢) and at 4
m depth at Skalanes (d). Note that the diameter of the stipe is broadest in the middle of its length several centimeters from the haptera.
and that the frond is entire and cordiform at its base. Scale: 20 cm.

montré que les trois types morphologiques
décrits plus haut présentent deux structures
anatomiques différentes, I'une avec des ca-
naux muciféres trés nets (fig. 13), I'autre dé-
pourvue de canaux. Ce sont les Laminaires du
premier type morphologique qui possédent
des canaux muciféres dans le stipe, tandis que
les deux autres en sont dépourvus. Les résul-
" tats de la coloration 2 la benzidine diazotée
vont dans le méme sens: les stipes des algues
du premier type morphologique se colorent en
rouge, tandis que les autres restent incolores.

Ces observations montrent qu’il existe deux
espéces de la section Digitatae dans la baie de
Breidifjérdur, correspondant a L. hyperborea
et L. digitata, présentant trois types mor-
phologiques.

DISCUSSION

Les deux espéces de la section Digitatae
considérées ici, Laminaria hyperborea et L.
digitata différent par la forme de leur lame,
par la forme et 'anatomie du stipe, par leur
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Langey, montrant les canaux muciféres (c).

Figure 13. Section transversale du stipe de Laminaria hyperborea, récoltée au mois de juin 4 6 m de profondeur &

Transversal section of the stipe of Laminaria hyperborea, collected in June at 6 m depth at Langey, showing the mucilage ducts (c).

répartition, et enfin par leur réaction a la
benzidine diazotée, comme lindique le
tableau comparatif relatif a ces caractéres
(tableau 2).

11 a été montré que la base de la lame de L.
digitata peut changer sa forme suivant la sai-
son et la vitesse de croissance de l’espéce
(Cosson 1967; Pérez 1971a). Pendant la saison
de croissance rapide, la lame est cordiforme 2
la base tandis qu’elle devient cunéiforme
quand la croissance est lente. Il est peu pro-
bable que la différence de la forme de la base
de la lame soit causée par une différence de la
vitesse de croissance chez les deux formes de
L. digitata a Breidifjordur. Il semble plus
vraisemblable que I’agitation de I’eau, varia-
ble selon les endroits, soit la cause des diffé-
rences de formes de la lame entre les deux
types observés. A Breidifjérour dans les con-
ditions de mer calme, a I’abri des courants et
des vagues, les plantes produisent des lames

cordiformes alors que dans les endroits agités
la lame a tendance a étre plus allongée et cu-
néiforme a la base. Plusieurs formes mor-
phologiques ont été décrites dans la littérature
chez L. digitata en fonction de I’agitation de
Ieau. En général, les formes des endroits ex-
posés ont tendance a devenir plus étroites et
découpées en nombreuses laniéres. L’expér-
ience de transplantation de L. digitata 3 lame
entiere d’un lieu calme a un lieu battu con-
firme cette constatation; au bout de 10 jours,
la lame avait changé de forme et était dé-
coupée en nombreuses laniéres (Sundene
1962).

Dans la frange infralittorale en mode trés
battu Laminaria digitata porte une lame
étroite, découpée en nombreuses laniéres fili-
formes; c’est la forme correspondant a f.
stenophylla Harvey (H. J6nsson 1903). Méme
si cette forme a été trouvée dans des condi-
tions d’extréme agitation des eaux en Islande
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TABLEAU 2
Caractéristiques morphologiques, anatomiques et histochimiques des Laminaires de la section Digi-

tatae de Laminaria en Breidifjérdur.

Morphological, anatomical and histochemical characteristics of the Laminarians in the section Digitatae of the

genus Laminaria in Breidifjérour.

Type Forme du stipe Base de la lame Canaux dans le stipe |Réaction 2 la benzidine Espece
I conique Laminaria
asection cordiforme + + hyperborea
circulaire
II a largeur Laminaria
constante, cunéiforme = = digitata
asection f. genuina
elliptique
111 fusiforme Laminaria
asection cordiforme - — digitata
circulaire f. cucullata

quantité, un peu plus bas, mélée a L. hyper-
borea. Ces plantes sont du type II décrit plus
haut, qui correspond a la forme genuina Le
Jolis de L. digitata comme elle a été décrite
par H. Jénsson (1903).

Chez L. digitata vivant dans des conditions
de mer calme, la lame est mince et formée de
tissu fragile, le plus souvent entiere mais oc-
casionnellement découpée en lanieres larges
mais peu nombreuses. Le stipe est cylin-
drique, fragile et quelquefois tordu. Cette
forme correspond a la forme cucullata Le Jolis
de L. digitata (H. Jénsson 1903). Elle peut se
confondre facilement avec la forme cucullata
Svendsen et Kain de L. hyperborea (Jorde et
Klavestad 1961; Svendsen et Kain 1971) mais
par I’absence de canaux muciféres dans le
stipe et le fait qu’elle ne prenne pas la colora-
tion a la benzidine on s’apercoit qu’elle appar-
tient en réalité a L. digitata.

Dans Breidifjérdur on trouve L. hyper-
borea dans la partie distale de la baie (chap.
5). Ces plantes possédent un stipe tres rigide,
conique, et a section circulaire. La lame est

i (H. Jonsson, 1903) elle n’a pas été observée a cordiforme a la base et découpée en nom-
i Breidifjorour. Dans les conditions les plus breuses lanieres. C’est donc une forme corres-
; : battues de Breidifjordur c’est Alaria esculenta pondant a la forme typique de L. hyperborea
qui occupe la frange infralittorale tandis que (H. Jénsson 1903; Kain 1971a).

L L. digitata se trouve, d’ailleurs en faible Parmi les espéces de la section Digitatae, H.

Jonsson (1903) distingue un seul type de L.
hyperborea mais trois formes différentes de L.
digitata: f. stenophylla Harv., f. genuina Le
Jolis et f. cucullata Le Jolis. Les deux types de
L. digitata récoltés a Breidifjérdur corres-
pondent aux deux derniéres formes.

Contrairement & ce qu’ont pensé Wilce
(1965) et South et Hooper (1980) les carac-
téres anatomiques tels que la présence ou
I'absence de canaux muciféres dans le stipe
chez les Laminaires de la section Digitatae
peuvent donc étre utilisés pour I'identification
des especes. Ceci s’est manifesté chez les es-
peces L. hyperborea et L. digitata A Breidi-
fjordur. Parfois, comme dans le stipe de L.
hyperborea f. cucullata des endroits abrités,
les canaux muciféres sont rares et il faut alors
les chercher attentivement pour les trouver
(Svendsen et Kain 1971). Par contre, les réac-
tions histochimiques & la benzidine diazotée
sont tres fiables, colorant toujours Laminaria
hyperborea et non L. digitata. La détermina-
tion des deux especes a Breidifjorour a pu étre
confirmée par cette réaction.
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Pour conclure, on peut donc admettre que
les variations morphologiques chez L. digitata
a Breidifjordur tiennent aux conditions du
milieu et que les types observés correspondent
ainsi a des “écophénes” tels qu’ils sont définis
par Daubenmire (1958) c’est-a-dire “leur dif-

férences sont entiérement dues 2 Iinfluences
des conditions de milieu; quand ces écophénes
sont transplantées dans le méme habitat ces
différences disparaissent” (cf. Daget et Go-
dron 1979).




5. Répartition géographique
de Laminaria hyperborea et de Laminaria digitata

REPARTITION DANS
L’ATLANTIQUE NORD

La distribution des Laminaires, L. hyper-
borea et L. digitata, dans I’Atlantique Nord a
€té décrite respectivement par Kain (1971a) et
Gayral et Cosson (1973). Les deux especes
n'ont €té trouvées que dans I'Atlantique
Nord. L. hyperborea (fig. 14) a une aire de
répartition étendue le long des cotes euro-
péennes, depuis le Portugal au sud jusqu’au
nord de la Norvége et  la presqu’ile de Kola
en Union Soviétique vers le nord. Elle se
trouve également aux iles Féroé et en Islande.
L. digitata (fig. 15) a une distribution un peu
plus septentrionale. Son aire de répartition a

pour limite sud I’ile de Noirmoutier en France
et au nord, la cote nord de la Norvége, le long
des cdtes continentales européenres. Sur les
cotes nord de I'Union Soviétique elle a été
trouvée de la presqu’ile de Kola jusqu’a la
presqu’ile de Yugorsky. Elle a également été
trouvée aux iles Féroé, en Islande, 4 Jan Ma-
yen, au Spitzberg et 2 Nouvelle Semble. De
plus, elle croit sur la cote ouest de I’Atlanti-
que nord du Connecticut aux Etats Unis
jusqu’au nord de Terre Neuve au Canada et
sur les cotes sud et est du Groenland (fig. 15).

La limite sud de Laminaria digitata coincide
a peu pres avec la ligne isotherme 18 °C en
aolt, de la surface de la mer, alors que celle

Figure 14. Répartition
géographique de Laminaria
hyperborea (traits épais)
dans I’Atlantique Nord
(d’apres Kain 1971).
Geographial distribution of

Laminaria hyperborea in the
North Atlantic (from Kain 1971).
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Figure 15. Répartition
géographique de Laminaria
digitata (traits épais) dans
I’ Atlantique Nord (d’apres
Gayral et Cosson 1972 et
Liining 1985).

Geographical distribution of
Laminaria digitata in the North
Atlantic (from Gayral and
Cosson 1972 and Liining 1985).
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de L. hyperborea se situe pres de la ligne iso-
therme 19 °C en aotit (Hoek 1982).

Les limites de I’étendue des aires de répar-
tition de L. hyperborea et L. digitata peuvent
partiellement étre expliquées par I’action de la
température sur les différentes étapes de leur
cycle de reproduction. Celui-ci passe par deux
générations différentes. Le grand sporophyte
est diploide, a hapteres, stipe et lame, cette
derniere se renouvelant entierement chaque
année. Le sporophyte produit des spores
formées dans des sores sur la lame. Ces spores
germent pour se développer en filaments
microscopiques formant soit des gamétophytes
femelles soit des gamétophytes males. La
reproduction sexuée des gamétophytes se fait
par oogamie et le zygote termine le cycle en
engendrant un nouveau sporophyte.

La température maximale de survie des
gamétophytes de L. digitata en laboratoire est
de 22 °C (males) et 23 °C (femelles); celle de
L. hyperborea est un peu plus basse, de 21 °C
(pour les deux sexes) (Bolton et Liining 1982).

Selon les résultats de Cosson (1972) et Cos-
son et Gayral (1977) les gamétophytes fe-
melles deviennent fertiles et un zygote se
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forme aux températures de 5 a 20 °C chez L.
digitata. Chez cette espece, il faut cependant
beaucoup plus de lumiére bleue, la seule par-
tie du spectre capable de provoquer la fertilité
des gamétophytes (Liining et Dring 1972),
pour induire la sexualisation des gamétophy-
tes femelles a plus de 15 °C, que chez L. hyp-
erborea (Lining 1980).

Les jeunes sporophytes de L. hyperborea
semblent en revanche étre un peu plus tolé-
rants envers les températures élevées que
ceux de L. digitata. L. hyperborea montre
ainsi une croissance semblable a 10, 15 et 20
°C au moins jusqu’a ce que les plantules at-
teignent 1 mm de longueur (Kain 1965). L.
digitata, par contre, montre une réduction
nette de sa croissance a 20 °C (Pérez 1971b).

La température maximale pour I'initiation
de la croissance de la lame en hiver chez L.
hyperborea est de 15 °C (Liining 1986). Pen-
dant T’hiver la température de la mer, a la
limite sud de I'aire de répartition de cette
espéce, ne descend normalement pas au des-
sous de 15 °C, limitant ainsi la néoformation
de la lame.

Il parait donc que les gamétophytes de L.
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digitata peuvent éventuellement s’installer
plus au sud que ceux de L. hyperborea mais
les sporophytes sont plus sensibles aux tem-
pératures élevées. C’est donc probablement la
température maximale d’été qui limite la
croissance des gamétophytes et des jeunes
sporophytes de L. hyperborea alors que la
température minimale de 'hiver ne permet
pas l'initiation de la croissance de la lame dans
les régions trop méridionales. Pour L. digi-
tata, la limite sud semble étre déterminée par
la température d’été ne permettant pas la
croissance des sporophytes.

Vers le nord L. digitata a une limite de ré-
partition nettement plus septentrionale que L.
hyperborea. La tolérance des espéces envers
les températures basses n’a pas été étudiée ex-
périmentalement mais il nous semble, selon
les mesures de I'amplitude saisonniére de la
température a Breidifjorour (fig. 6), que L.
digitata peut survivre a des températures in-
férieures a —1,5 °C pendant une période de
quelques semaines et L. hyperborea peut ré-
sister a cette température pendant quelques
jours.

Hoek (1982) a suggéré que ’absence de L.
hyperborea sur la cote est de I’Amérique du
Nord viendrait du fait que, sur cette cote, il
n’y a pas de localités ou I’on trouve a la fois
des températures ne dépassant pas 19 °C
pendant I’été et ne descendant pas au-dessous
de 2 °C pendant l'hiver (température mo-
yenne mensuelle). Cependant L. hyperborea
semble, comme indiqué plus haut, pouvoir
supporter des températures de moins de —1,5
°C pendant quelques jours et de moins de 0 °C
pendant quelques semaines a Breidifjorour. 11
nous semble donc que L. hyperborea pourrait,
pour cette raison, vivre dans des localités
comme 2 Long Island aux nord-est des Etats
Unis ou la température moyenne mensuelle
de la mer oscille entre 1 °C en février et 19 °C
en aoit (Egan et Yarrish 1988) ou sur la cote
de I'ile de Marthas Vineyard, également aux
nord-est des Etats Unis, ou la variation an-
nuelle de la température de I’eau de mer est
de 2 a 17 °C (Sears et Wilce 1975) pour ne
citer que deux exemples.
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REPARTITION GENERAL
EN ISLANDE

En Islande (fig. 16) les deux espéces L. hyper-
borea et L. digitata ont été trouvées tout au-
tour de I'ile sauf sur la cote sud-est, qui est
formée de vastes étendues de sable volcanique
avec quelques promontoires isolés au milieu
du sable. L. hyperborea (fig. 16a) se trouve en
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Figure 16. Répartition de Laminaria hyperborea (a), et
Laminaria digitata (b) sur les cotes de I'Islande. Les
figures sont faites d’aprés des données obtenues dans
I’herbier de H. Jénsson au Musée Botanique de I'Uni-
versité de Copenhague, des observations inédites de S.
Jénsson, Lab. Biol. Végét. Marine, Paris, et des ob-
servations personnelles (Gunnarsson 1979 et des obser-
vations inédites plus récentes).

The distribution of Laminaria hyperborea (a), and Laminaria
digitata (b) on the coast of Iceland. The maps are drawn from
records obtained from the herbarium of H. Jénsson kept in the
Botanical Museum of the University of Copenhagen, un-
published observations of S. Jonsson, Lab. Biol. Végét. Marine,
Paris, and personal observations (Gunnarsson 1979 and more
recent unpublished observations)




abondance sur la cdte sud-ouest, ouest et sur
la c6te nord, tandis que sur la cote est de I'Is-
lande elle est plus rare, n’ayant été signalée
que dans trois localités: 4 Langanes, a4 Reyd-
arfjordur et a Papey. L. digitata (fig. 16b) a
été trouvée en abondance sur toute la cote de
I'Islande sauf sur la moitié est de la cote sud.

A Téchelle locale, L. hyperborea montre
une préférence pour les endroits battus, ex-
posés a I'océan; elle n’entre que peu dans les
fjords. L. digitata, par contre, a une réparti-
tion ubiquiste; on la trouve a la fois dans les
localités abritées a Iintérieur des fjords
comme sur les cOtes des iles et des presqu’iles
ouvertes directement sur ’océan.

La raison de la rareté de L. hyperborea, sur
la cote est, est difficile a expliquer méme si la
température moyenne de ’année y est plus
basse que dans I’ouest et dans le sud, les varia-
tions de température sont moins importantes
et les températures ne descendent pas aussi
bas que, par exemple, a Breidifjérdur. La
température moyenne a lintérieur d’Eski-
fjordur, sur la cote est, varie de 0,5 °C en mars
a 7,2 °C en aoft (Kristmannsson 1989) avec
une moyenne de 3,9 °C tandis que la moyenne
annuelle dans la partie externe de Breidifjord-
ur est de 5,2 °C. Kain (1971b) a suggéré que la
limite septentrionale de L. hyperborea était
déterminée par la longue période d’obscurité
en hiver. En comparant la quantité de lu-
miere, recue a la surface de la mer, sur la cote

est a la méme latitude que Breidifjordur, on
s'apercoit qu’elle ne différe pas significative-
ment. L’insolation est de 725 10? cal cm?2 dans
I'est, tandis qu’a Breidifjorour elle est de 723
10* cal cm™ (Einarsson 1969). Comme les
deux régions sont a la méme latitude la varia-
tion annuelle de la photopériode ne différe
pas non plus. II est donc difficile d’expliquer
pourquoi L. hyperborea est si rare a ’est de
I'Islande en comparaison par exemple avec
Breidifjorour. Pour résoudre ce probléme il
sera souhaitable de connaitre les conditions
de milieu nécessaires a chaque étape du cycle
de développement de ’espéce au laboratoire
et de les comparer avec celles des différentes
saisons sur la cote est de I'Islande.

REPARTITION DANS
BREIPIFJORDUR

Dans la partie nord-est de la baie de Breidi-
fjordur comme dans les autres parties de la
cote de I'Islande Laminaria hyperborea est
limitée a la partie extérieure 1a ou I'influence
de I'Océan Atlantique est la plus forte (fig.
17). L’espece a été trouvée dans les iles les
plus exposées, donnant directement sur
Pocéan. L. digitata, par contre, a été trouvée
dans toute la région de la baie, depuis son en-
trée, jusqu'au fond. L. digitata est 'espece
dominante dans I’étage infralittoral de la par-
tie intérieure de la baie mais dans sa partie ex-

Figure 17. Répartition de
Laminaria hyperborea (m),
L. digitata de type 11 (A) et
de L. digitata de type 111
(®). dans la partie nord-est
de la baie de Breidifjordur.
Les localités étudiées de plus
prés sont indiquées; O:
Oddbjarnarsker, L: Langey,
S: Skard, et F: Fagurey.
Distribution of Laminaria
hyperborea (8), L. digitata of the
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type I (A) and of L. digitata of ~
the type III (@), in the north-east
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part of the bay of Breidifjérdur.
The study sites are indicated; O:
Oddbjarnarsker, L: Langey, S:
Skard, and F: Fagurey.
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térieure elle est limitée a la frange infralit-
torale (cf. chap. 6). L. hyperborea, par
contre, est dominante dans la plus grande par-
tie de I'étage infralittoral dans la moitié ex-
térieure de la baie.

11 est difficile de voir quel facteur de I’envi-
ronnement détermine I’absence de L. hyper-
borea dans la partie interne de la baie de
Breidifjorour. Une explication possible est
que la période pendant laquelle la tempéra-
ture est inférieure a —1 °C est trop étendue
pour la survie de ’espéce dans la partie inté-
rieure de la baie. II est aussi possible que la
répartition de L. hyperborea dépend de plu-
sieurs facteurs du milieu. Druehl (1978) a
ainsi trouvé que la répartition de Macrocystis
integrifolia Bory est influencée par la relation
entre la température et la salinité. Il a com-
paré deux localités ou les moyennes annuelles
de température et de salinité sont semblables
aussi bien que les variations de celles-ci. Dans
I'une des localités M. integrifolia se trouve en
abondance tandis que dans I’autre localité elle
est absente. En étudiant la variation saison-
niére de la température et de la salinité, Dru-

ehl (1978) a trouvé que dans la localité a M.
integrifolia la salinité est faible pendant I’hiver
quand la température est basse alors que dans
l'autre localité, sans M. integrifolia, 1a salinité
basse coincide avec des températures élevées;
il en a conclu que M. integrifolia peut suppor-
ter des salinités basses seulement dans des
conditions de basses températures. Pour sa-
voir si cette explication de la distribution de
M. integrifolia est aussi valable pour expliquer
la répartition de Laminaria hyperborea il nous
faudrait mieux connaitre les variations sai-
sonniéres de la salinité dans la baie de Breidi-
fjérour, et éventuellement procéder a des
essais de transplantation.

Les deux formes de L. digitata trouvées 2
Breidifjorour (chap. 4) sont distribuées de
fagon différente dans la baie. La forme lisse
avec la lame découpée en laniéres nombreuses
(le type II, chap. 4) se trouve dans les endroits
soumis aux courants des marées et dans les
localités battues. La forme a lame entiére et
fragile (le type III, chap. 4), par contre, se
trouve dans les eaux calmes, abritées par les
iles et les hauts-fonds (fig. 17).
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GENERALITES

Dans Breidifjérour les Laminaires croissent
de la limite inférieure des Fucacées, qui se si-
tue normalement prés du niveau moyen de
basse mer de vives eaux, le zéro des cartes
nautiques, jusqu’a une profondeur de 12 a 20
m suivant les localités. Leur limite supérieure
se place un peu plus haut dans les endroits
battus que dans les endroits abrités. Leur li-
mite inférieure est généralement entre 12 et
15 m dans la partie proximale de la baie, tan-
dis que dans les lieux plus exposés, prés de son
entrée, cette limite se trouve plus profondé-
ment, le plus souvent entre 15 et 20 m au-des-
sous du niveau de basse mer des vives eaux.

Avant d’aborder les résultats de I’étude des
populations des Laminaires envisagées, il
nous parait utile de donner une description
des peuplements algaux des localités étudiées.
Nous décrirons sommairement I'étagement
des especes dominantes, les principales espe-
ces compagnes et la pénétration des Lami-
naires en profondeur.

Du point de vue de la bionomie, il faut
préciser qu'au cours de cette €tude le terme
“étage” est utilisé pour désigner des succes-
sions de groupements végétaux en fonction de
la profondeur, dans le méme sens que le
terme “zone” est utilisé par la plupart des
phycologues anglophones. Le terme “infralit-
toral” définit ’étage limité vers le haut par la
végétation littorale ou par la limite supérieure
des Laminaires, et vers le bas par la limite in-
férieure de la végétation des algues autotro-
phes. L étage infralittoral” correspond donc a
“la zone sublittorale” de Kjellman (1877) uti-
lisé par des auteurs anglophones. “Etage-
ment” 2 donc la méme signification que “zo-
nation” en anglais. Pour les subdivisions de

6. Répartition verticale du peuplement algal

I'étage infralittoral le terme “horizon” sera
employé. Nous préférons nous en tenir a la
terminologie utilisée par la grande majorité
des phycologues francophones.

PEUPLEMENTS ALGAUX
DE L'’ETAGE INFRALITTORAL

Des représentations schématiques (fig. 18,
19, 20 et 21) montrent, pour les Laminaires
rencontrées dans les quatre localités étudiées,
la répartition en fonction de la profondeur
dans I'étage infralittoral. Dans deux de celles-
ci, Fagurey (fig. 18) et Skard (fig. 19), on con-
state que c’est Laminaria digitata qui forme le
groupement principal tandis qu’a Langey (fig.
20) et a Oddbjarnarsker (fig. 21) c’est L.
hyperborea.

Localité abritée. FAGUREY (fig. 18) est la
localité la plus abritée, mais par contre sou-
mise 2 un courant de marée trés fort. Du nive-
au de basse mer de vives eaux jusqu’a environ
50 cm de profondeur, le groupement algal est
dominé par Phyllaria dermatodea (de la Pyl.)
Gobi, une Laminaire annuelle. Il faut noter
que I'importance de Phyllaria dans ce groupe-
ment varie d’une année a ’autre. Parfois le re-
couvrement de Phyllaria atteint 100% ; mais il
arrive aussi que cette espéce soit mélée a I'Ala-
ria esculenta (L.) Grev. ce qui réduit son re-
couvrement 2 moins de 50%. A 0,5 m de pro-
fondeur Laminaria saccharina commence 2
s'imposer. A environ 2 m de profondeur L.
digitata se trouve mélée avec L. saccharina, et
a 3 m L. digitata est devenue dominante, avec
un taux de recouvrement de plus de 80%
jusqu’a 11 m de profondeur, toujours associée
4 quelques plantes de L. saccharina. Au-dela
de 11 m la végétation des Laminaires est clair-
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Figure 18. Fagurey; schéma montrant I’étagement des principales espéces des Laminaires en fonction de la pro-
fondeur. L’échelle horizontale est arbitraire. La profondeur est indiquée en métres au-dessous du zéro des cartes

nautiques.

Scheme showing the zonation of the principal Laminarian species as a function of depth at Fagurey. The horizontal scale is arbitrary.

The depth is in meters below chart datum.

semée, et les individus de L. digitata sont de
taille plus réduite. A partir de cette profon-
deur, L. digitata se raréfie et, a 15 m, on peut
observer sa disparition.

La composition floristique de la sous-strate
des champs de Laminaires (tableau 3) a Fag-
urey change aussi avec la profondeur. Dans la
partie supérieure, de 0 a 0,5 m, les Phéo-
phycées, telles que Dictyosiphon foenicula-
ceus, Chordaria flagelliformis et Desmarestia
aculeata, sont plus nombreuses qu’aux pro-
fondeurs plus grandes; les Rhodophycées
telles que Corallina officinalis, Rhodomela
lycopodioides, Polysiphonia urceolata et
Rhodochorton purpureum y trouvent égale-
ment leur maximum de développement.
D’autres especes comme Lithothamnion
glaciale, Fimbrifolium dichotomum et Turne-
rella pennyi deviennent, par contre, plus fré-

quentes a des niveaux plus profonds. Parmi
les espéces les plus abondantes de la sous-
végétation a tous les niveaux se trouve Odon-
thalia dentata.

Déja a 13 m de profondeur les algues rouges
sont devenues I’élément le plus important de
la végétation en ce qui concerne le recouvre-
ment. Outre Odonthalia dentata, Lithotham-
nion glaciale est ’espéce la plus abondante de
la sous-végétation a ce niveau. Le recouvre-
ment de L. glaciale augmente avec la pro-
fondeur, et a 15 m, a la limite inférieure des
Laminaires, il est de 75%. A cette profondeur
Phycodrys rubens remplace O. dentata comme
espéce compagne de L. glaciale. Ces algues
s’étendent ensuite jusqu’a 22 m de profondeur
tandis que leur recouvrement diminue pro-
gressivement, laissant finalement place, au-
dela de 22 m, aux animaux sessiles.

i e Al




yme3 o

aizaa

TABLEAU 3

Liste des espéces trouvées dans I'étage infralittorale a Breidifjordur; S: localité de Skard, F: Fagurey, O: Oddbjarnar-
sker, L: Langey (nomenclature selon Caram et Jonsson 1972 et Jénsson et Gunnarsson 1978).

Species found in the sublittoral zone in Breidifjorour; S: the study site at Skard, F: Fagurey, O: Oddbjarnarsker, L: Langey (nomen-
clature follows Caram and Jonsson 1972 and Jonsson and Gunnarsson 1978).

Espéce S F O L Espéce S F o L
CHLOROPHYCEAE RHODOPHYCEAE
Ulvaria obscura + % Rhodochorton purpureum + + +
Spongomorpha aeruginosa + R. membranaceum + +
Acrosiphonia sonderi + Harveyella mirabilis + +
A. arcta + Callophyllis cristata + + + +
(incl. A. spinescens) Petrocelis hennedyi + + +
Cladophora rupestris + Palmaria palmata + + +
Derbesia marina + + Odonthalia dentata + + + +
Fimbrifolium dichotomum + + + +
PHAEOPHYCEAE (=Rhodophyllis dichotoma)
Ectocarpus fasciculatus + Phyllophora truncata + + 4+
E. siliculosus + P. pseudoceranoides + +
Pséudolithoderma extensum + Devaleraea ramentacea %
Leathesia difformis + + (=Halosaccion ramentaceum)
Dictyosiphon foeniculaceus + + Turnerella pennyi + aE + e
Chordaria flagelliformis ks * Hildenbrandia rubra + +
Ralfsia verrucosa + + (=H. prototypus)
Petalonia zosterifolia + Cystoclonium purpureum + +
Eudesme virescens + + Corallina officinalis + + + +
Desmarestia viridis + + + + Lithothamnion glaciale + + + +
D. aculeata + + + + Corallinaceae encroitantes + + + +
Sphacelaria plumosa + + Prilota plumosa + + + +
§. radicans + Rhodomela lycopodioides + + + +
Fucus vesiculosus + + Ceramium rubrum +
F. distichus + + C. arborescens +
Chorda filum + + Polysiphonia urceolata + + + +
C. tomentosa + P. nigrescens +
Phyllaria dermatodea + + Membranoptera alata +
Laminaria hyperborea -+ + Delesseria sanguinea + +
L. digitata + + + ¥ Phycodrys rubens + + + +
L. saccharina + + + + Porphyra umbilicalis + +
Alaria esculenta + + + + P. miniata + +

Localité semi-abritée. SKARD (fig. 19) est
une localité plutdt abritée dans la partie in-
terne de la baie, quoique moins protégée que
la localité précédente. Le groupement algal
tout a fait en haut de I’étage infralittoral a
Skard est occupé par Laminaria saccharina de
0 jusqu’a 1,5 m de profondeur. On y trouve
également Alaria esculenta entremélée de L.
saccharina, en quantité faible. Le groupement
algal juste au-dessous est caractérisé par la
présence de L. digitata qui s’étend de 1,5 m
jusqu’a 14 m de profondeur ou la végétation
des Laminaires s’arréte dans cette localité. Au
niveau inférieur de 1’étendue de L. digitata, de
10 2 14 m, la densité de ’espece est tres faible.

Au-dela de 14 m le fond est recouvert de sable
vaseux avec quelques roches isolées dépour-
vues de végétation.

La sous-végétation de la partie la plus haute
de I’étage infralittoral a Skard (tableau 3) est
dominée par les Phéophycées telles que Eu-
desme virescens, Chordaria flagelliformis et
Dictyosiphon foeniculaceus, tandis que celle
des champs & Laminaria digitata située plus
bas est dominée par des Rhodophycées telles
que Lithothamnion glaciale, des Corallinacées
encroltantes, Odonthalia dentata, Ptilota
plumosa, Phycodrys rubens et Fimbrifolium
dichotomum. Le recouvrement de ces especes
diminue avec la profondeur au fur et 2 mesure
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Figure 19. Skard; schéma montrant I'étagement des principales espéces des Laminaires en fonction de la profondeur.
L’échelle horizontale est arbitraire. La profondeur est indiquée en métres au-dessous du zéro des cartes nautiques.

Scheme showing the zonation of the principal Laminarian species as a function of depth at Skard. The horizontal scale is arbitrary. The

depth is in meters below chart datum.

que le substrat rocheux diminue et que le
sable augmente.

Localité semi-exposée. A LANGEY (fig. 20)
Alaria esculenta et Laminaria digitata forment
un groupement algal bien délimité entre 0 et
0,5 m de profondeur. L. hyperborea, espéce
principale de cette localité, commence a étre
dominante a 0,5 m, couvrant I'étage infralit-
toral jusqu'a 12 m de profondeur. Dans les
champs de L. hyperborea on peut trouver A.
esculenta et L. digitata entremélées jusqu’a 6
m de profondeur. L. saccharina, qui n’est pas
présente dans le groupement supérieur, est,
par contre, associée a L. hyperborea dans
toute I’étendue de cette derniére, de 0,5 2 12
m. A 12 m de profondeur la végétation de L.
hyperborea, jusqu’alors dense, s’arréte assez
brusquement. En méme temps le fond rocheux
est remplacé par un fond de sable vaseux.

A Langey, la sous-végétation des champs
des Laminaires (tableau 3) est 4 faible pro-
fondeur dominée par la Phéophycée Desma-
restia aculeata et les Rhodophycées Palmaria
palmata, Corallina officinalis, Rhodomela

lycopodioides et Polysiphonia urceolata. Les
especes Odonthalia dentata, Petrocelis henne-
dyi, Ptilota plumosa et des Corallinacées en-
croitantes €galement, sont abondantes par-
tout. Les especes d’algues rouges, Phycodrys
rubens, Fimbrifolium dichotomum et Litho-
thamnion glaciale sont, par contre, plus abon-
dantes dans la moitié inférieure des champs
des Laminaires; leur recouvrement augmente
avec la profondeur.

Le fond de sable, au-dela de la végétation
dense des Laminaires, est parsemé de pierres
et de coquillages (Modiolus modiolus (L.) et
Chlamys islandica (Miill.)). L’espéce domi-
nante y est Lithothamnion glaciale, et occa-
sionnellement on y trouve aussi L. saccharina
attachée aux pierres et aux coquillages jusqu’a
16 m de profondeur, de méme que des Rhodo-
phycées foliacées comme Phyllophora trunca-
ta, Phycodrys rubens et Odonthalia dentata.
La limite inférieure de la végétation a Langey
se situe a 18 m de profondeur.

Localité trés exposée. ODDBJARNARSKER
(fig. 21) est une localité extrémement battue.




Profondeur (m)
T

La houle du large, venant de I'ouest, déferle
directement sur cette ile, sans étre freinée
nulle part dans sa course, et les vagues se jet-
tent donc avec toute leur force sur le littoral. A
Oddbjarnarsker, les Laminaires montent quel-
ques dizaines de centimétres au-dessus du ni-
veau de basse mer des vives eaux. Alaria escu-
lenta se trouve en abondance a ce niveau et
descend jusqu’a 0,5 m de profondeur. Lami-
naira digitata se trouve aussi a ce niveau, mais
en quantités faibles. A 0,5 m commencent les
champs de Laminaria hyperborea, et de 0,5 m
2 15 m de profondeur cette espéce est domi-
nante, formant une véritable forét peuplée de
plantes pourvues de stipes de 1 a 2 m de
hauteur, portant des lames recouvrant presque
totalement le fond. Entre les stipes de L.
hyperborea on trouve quelques individus de L.
saccharina, jusqu’a 16 m de profondeur;
Alaria esculenta est également assez abon-
dante, mélée a L. hyperborea, surtout dans les
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? Laminaria digitata f. genuina

profondeurs faibles. A partir de 15 m, en
descendant, L. hyperborea devient de plus en
plus dispersée jusqu’a ce qu’elle disparaisse
complétement a 19 m.

Les éléments principaux de la sous-végé-
tation des champs des Laminaires & Odd-
bjarnarsker (tableau 3) peuvent étre divisés
en trois groupes: 1. Les espéces qui sont
abondantes a faible profondeur, telles que
Desmarestia aculeata, Corallina officinalis,
Rhodomela lycopodioides, Rhodochorton
purpureum, Palmaria palmata et Polysiphonia
urceolata. 2. Les espéces abondantes dans
toute I’étendue des Laminaires, telles que les
Corallinacées encrofitantes, Ptilota plumosa
et Odonthalia dentata. 3. Ce groupe renferme
des espéces qui sont surtout abondantes dans
des niveaux plus bas comme Fimbrifolium
dichotomum, Lithothamnion glaciale, Phyco-
drys rubens et Turnerella pennyi. Dans la zone
“ouverte” de 15 a2 19 m de profondeur, ou la

Figure 20. Langey; schéma montrant I'étagement des principales espéces des Laminaires en fonction de la profondeur.
L’échelle horizontale est arbitraire. La profondeur est indiquée en métres au-dessous du zéro des cartes nautiques.

Scheme showing the zonation of the principal Laminarian species as a function of depth at Langey. The horizontal scale is arbitrary.

The depth is in meters below chart datum.
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Figure 21. Oddbjarnarsker; schéma montrant I'étagement des principales especes des Laminaires en fonction de la
profondeur. L'échelle horizontale est arbitraire. La profondeur est indiquée en metres audessous du zéro des cartes

nautiques.

Scheme showing the zonation of the principal Laminarian species as a function of depth at Oddbjarnarsker. The horizontal scale is ar-

bitrary. The depth is in meters below chart datum.

population de L. hyperborea est trés disper-
sée, la végétation est dominée par Odonthalia
dentata, Phycodrys rubens et Lithothamnion
glaciale. Comme a Fagurey, L. glaciale est
I’espéce dominante a la limite inférieure des
champs des Laminaires. La sous-végétation
dans les champs de L. hyperborea a 3 m de
profondeur est exceptionnellement mono-
tone: Corallina officinalis y prédomine avec
un quasi-total recouvrement.

Au-dessous des Laminaires il existe un
groupement d’algues rouges caractérisé par
Lithothamnion glaciale accompagné d’Odon-
thalia dentata et de Phycodrys rubens que I'on

rencontre jusqu'a 26 m de profondeur, voire
davantage.

Il faut noter que plusieurs espéces de la
sous-végétation infralittorale se trouvent aussi
comme épiphytes des Laminaires étudiées a
Breidifjordur.

En résumé, les peuplements de I’étage in-
fralittoral, de Breidifjordur peuvent étre sub-
divisés en trois horizons (tableau 4):

— Le premier est dominé par Laminaria sac-
charina et Phyllaria dermatodea dans les lo-
calités abritées dans la partie interne de la
baie et par Alaria esculenta et L. digitata dans
les localités plus battues. L’étendue verticale




TABLEAU 4

Subdivision de I'étage infralittoral de Breidifjérour en
horizons. Les chiffres indiquent les limites inférieures
des différents horizons en métres au-dela du niveau
moyen de basse mer de vives eaux.

Subdivision of the sublittoral zone at Breidifjérdur into ,hori-
zons". The numbers indicate the depth at the lower limit of the
different ,horizons" in meters below chart datum.

horizon Oddb;j. Langey Skard Fagurey
1 0,5 0.5 1,5 2,5
2 19 12 14 15
3 >26 18 - 22

de cet horizon varie de 0,5 m a Langey 42,5 m
a Fagurey.

— Le deuxiéme horizon, qui est le plus im-
portant, est celui dominé par L. digitata dans
les deux localités internes de la baie et par L.
hyperborea dans ses localités distales. L’éten-
due bathymétrique de cet horizon est varia-
ble; dans Ia localité battue d’Oddbjarnarsker,
il descend jusqu’a 19 m, tandis qu’a Langey sa
limite inférieure se situe 4 12 m de profon-
deur.

— Le troisiéme, celui des algues rouges, est le
plus profond; il succéde au deuxiéme horizon
dans toutes les localités, sauf a Skard ou la
végétation ne descend pas au-dela de la limite
inférieure des Laminaires, 2 14 m de pro-
fondeur. La limite inférieure du troisiéme
horizon dépend du substrat. La ol un substrat
favorable pour les Laminaires descend assez
profondément comme a Fagurey et a Odd-
bjarnarsker, cette limite se trouve a des pro-
fondeurs de 22 m et de plus de 26 m respec-
tivement. Dans les localités Skard et Langey,
par contre, le fond au-dela de I’horizon des
Laminaires est plus ou moins sableux, for-
mant un substrat peu propice. A Langey cet
horizon ne descend qu’a 18 m et il fait défaut
a Skard. Lithothamnion glaciale est I'espéce
qui est le plus souvent dominante dans cet
horizon, mais elle est toujours mélée a des
Rhodophycées foliacées.

Il convient toutefois de remarquer que
I'existence de I’étagement décrit ci-dessus ne
signifie pas nécessairement qu'il y a trois as-
sociations algales sublittorales bien délimi-

tées. Un continuum des espéces de haut en
bas du sublittoral comme cela a été suggéré
par Boudouresque et Luck (1972) pour ’étage
littoral en Méditerranée, n’est pas a exclure.
En effet la division des peuplements de I’étage
infralittoral en horizons est entiérement basée
sur les espéces dominantes et ne tient pas
compte d’autres especes qui pourraient mon-
trer une distribution différente.

DISCUSSION

Dans son étude de la végétation algale au-
tour de I'Islande H. J6nsson (1912) a montré,
que I’étage infralittoral pouvait étre subdivisé
suivant la profondeur en trois parties. La
moins profonde dominée par Alaria esculenta,
la deuxieme caractérisée par Laminaria hyper-
borea et L. digitata dans les localités battues et
abritées respectivement, enfin, la partie la
plus profonde dominée par des Rhodo-
phycées. Nos études a Breidifjordur, faites
par des observations directes en plongée, con-
firment les résultats de H. J6nsson (1912).

A Breidifjérour dans la partie la plus haute
de I’étage infralittoral, il existe dans les loca-
lités étudiées un horizon d’algues variant de
0,5 2 3 m d'étendue verticale. Cet horizon
correspond a “l'infralittoral fringe” de Ste-
phenson et al. (1937) (fr. “frange infralit-
torale™) qui est le plus souvent caractérisée
par un mélange des especes littorales et in-
fralittorales (Castric-Fey er al. 1973; Norton et
al. 1977).

Dans les localités battues dans la région ex-
terne de la baie, a Oddbjarnarsker et a
Langey, il est probable que la turbulence
causée par la houle du large empéche Lami-
naria hyperborea avec son stipe rigide de s’in-
staller dans la frange infralittorale, tandis que
L. digitata, espéce a stipe lisse et flexible, ré-
sisterait beaucoup mieux aux vagues et arrive-
rait a s’y maintenir. Dans la localité ia plus ex-
posée a Oddbjarnarsker L. digitata n’est trou-
vée qu’en faible quantité alors que Alaria
esculenta, espéce a croissance rapide formée
d’une lame longue, trés résistante aux mou-
vements des eaux, devient |'espece domi-
nante. Dans les localités abritées, Fagurey et
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i d} Skard, il est probable que L. digitata n’arrive
b il pas a se développer a cause de I’abrasion du
‘ o substrat par la glace flottante (voir chap. III).

A Fagurey L. digitata laisse sa place a Phylla-
S ria dermatodea, Laminaire annuelle i crois-

|

| 2

; ‘J\ sance rapide, et a Skard, a L. saccharina qui,
3 Sig elle aussi, présente une croissance rapide et
‘ a qui a une longévité réduite en Islande par
1‘ e rapport a L. digitata, tout au moins sur la cdte
: est (Gunnarsson et Sjotun, en préparation).

: iy En Angleterre, Hawkins et Harkin (1985)
i ont montré par des exclusions répétitives ex-
< périmentales de Laminaria digitata, a la limite
supérieure de son horizon naturel, que ’Ala-
ria esculenta y devient dominante, méme dans
des localités moyennement battues, o elle est
habituellement rare. Si, par contre, on permet
a L. digitata de se réinstaller, A. esculenta,
! espéce opportuniste, est exclue en moins d’un
‘ an par compétition. Le méme phénoméne a
€té observé a Surtsey, la nouvelle ile volca-
nique au sud de I'Islande, ou la colonisation
algale est suivie depuis le moment de la for-
mation du substrat rocheux de I'ile (Jénsson
et Gunnarsson 1982; Jénsson et al. 1987). A.
esculenta a été dominante dans tout I’étage in-
fralittoral de 0 4 20 m de profondeur pendant
5 ans aprés la cessation de ’éruption; elle a
ensuite été éliminée progressivement de la
partie profonde de cet étage par suite de com-
pétition avec, entre autres, L. hyperborea. La
dominance de A. esculenta est maintenant
surtout limitée a une bande étroite de 0 4 S m
au-dessous du z€ro des cartes nautiques.
Laminaria digitata et L. saccharina semblent
subir une exclusion similaire en cas de com-
pétition avec L. hyperborea, 1a ou cette der-
niere espece est dominante. Kain (1976a) a
ainsi dénudé des surfaces a Iintérieur d’un
champ de L. hyperborea. Au bout d’un an des
jeunes sporophytes de L. hyperborea, L. digi-
tata et L. saccharina étaient tous présents mais
quatre ans plus tard le stipe rigide de L.
hyperborea avait atteint une longueur suffi-
3 sante pour porter des lames formant une
strate réduisant la lumiére sur le fond, ce qui
a eu pour conséquence |’élimination des au-
tres Laminaires a stipe flexible.
Il semble donc que la limite supérieure des
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Laminaires dans I’étage infralittoral propre a
Breidifjérour soit déterminée par des facteurs
physiques tandis que la limite inférieure des
Laminaires de la frange infralittorale serait
déterminée par compétition avec des Lami-
naires de plus grande longévité, vivant plus
bas, telles que L. hyperborea et L. digitata.

De fagon générale, a Breidifjérdur la limite
inférieure de Laminaria hyperborea se situe
entre 12 et 19 m de profondeur.

A Langey I’étendue verticale de L. hyper-
borea est visiblement limitée 4 12 m a cause du
changement de la nature du substrat qui,
d’abord rocheux, devient sablonneux. A Odd-
bjarnarsker, par contre, le substrat est uni-
formément rocheux jusqu’a plus de 26 m, bien
plus bas que la limite inférieure des popula-
tions de L. hyperborea. La limite inférieure de
L. digitata est 4 14 et 15 m de profondeur a
Skard et a Fagurey respectivement, sans qu’il
y ait 1a non plus, un changement du substrat 2
ces profondeurs.

Dans une étude précédente, nous avons
constaté que la limite bathymétrique infé-
rieure des Laminaires, a Eyjafjérdur, un fjord
long au nord de I'Islande, varie dans le fjord
(Gunnarsson 1979). Dans les eaux turbides
des localités pres de I’estuaire, au fond du
fjord, la limite se trouve a 3 m de profondeur
seulement; dans la région médiane, la limite
est a 10 m, et, a son entrée, ou les eaux sont
plus claires la limite inférieure des Laminaires
se situe a 27 m de profondeur. Il a également
€té constaté en Angleterre, que dans les loca-
lités exposées, ou les eaux sont normalement
plus limpides qu’a I'intérieur des fjords, les
Laminaires peuvent pénétrer trés profondé-
ment. Ainsi au large de la Cornouailles, en
Grande Bretagne, L. hyperborea a été trouvé
fixée jusqu’a 36 m de profondeur (Whittick
1969, cité par Kain 1977).

Des hypothéses peuvent étre avancées pour
expliquer la limitation des Laminaires en pro-
fondeur dans Breidifjérdur.

— La premiére est que I’extension bathymé-
trique des Laminaires est limitée par un
changement de substrat, le passage d’un sub-
strat rocheux a un substrat meuble. Les Lami-
naires ne croissent normalement que sur des
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ds rocheux, mais peuvent dans quelques
‘aussi croitre, tout au moins temporaire-
lent, sur des cailloux et des coquillages posés
des fonds meubles. On peut affirmer que
épartition bathymétrique de L. hyperborea
Langey est limitée a4 12 m par manque de
substrat favorable au-dela de cette profon-
deur. L. saccharina, par contre, arrive a croi-
tre sur des cailloux disséminés sur le sable a
des profondeurs plus basses. A Oddbjarnar-
sker et a Fagurey, en revanche, il n’y a pas de
changement en ce qui concerne la nature du
-~ fond coincidant avec I'arrét de la croissance
.~ des Laminaires, et a Skard il existe des roches
- au-dela de la limite inférieure des Laminaires,
- méme si ces roches sont rares. Par consé-
~ quent, cette hypothése ne peut expliquer que
~ la limite de la répartition verticale de L.
hyperborea dans la seule localité de Langey,
mais pas ailleurs.
— La deuxiéme hypothese est que I’étendue
verticale des Laminaires peut étre limitée par
le broutage des herbivores. Il a été observé
' par de nombreux auteurs que les herbivores
tels que les Oursins (Jones et Kain 1967;
' Mann 1977; Bernstein e al. 1983) et les Gas-
. téropodes tels que Patina pellucida (L.) (Kain
- 1963) et Lacuna vincta (Montagu) (Johnson et
- Mann 1986) peuvent sévérement affecter la
| croissance des Laminaires. En observant le
fond autour de la limite inférieure des Lami-
naires & Oddbjarnarsker, a Fagurey et a
Skard, en plongée, nous n’avons trouvé ni
Oursins ni Gastéropodes herbivores (par
exemple Patina pellucida ou Lacuna vincta)
pour expliquer I'arrét de I’extention des po-
pulations des Laminaires dans ces endroits.
Ces animaux sont présents plus haut dans
I'étage des Laminaires dans toutes les localités
mais toujours en faibles quantités. Cette
hypothése pourrait donc étre exclue.
— La troisi€éme hypothése est que les Lami-
naires sont en compétition pour la place avec
d’autres algues qui les empéchent de se déve-
lopper au-dela de leur limite inférieure. Le
recouvrement des algues rouges dominant au-
dessous de cette limite est sensiblement le
méme de part et d’autre de la limite inférieure
des Laminaires. Il est donc peu probable que

cette hypothése soit plausible. Pour la vérifier
il faut faire des exclusions expérimentales
régulieres des Rhodophycées au-dela de la li-
mite inférieure des Laminaires pour vérifier si
les Laminaires s’étendent vers I'étage pré-
cédemment occupé par les Rhodophycées,
comme cela a été fait pour la limite supérieure
des Laminaires en Angleterre (Hawkins et
Harkin 1985).

— La derniére hypothése serait relative a
Iinsuffisance de la lumiére pour la germina-
tion et le développement des Laminaires. De
toutes les localités étudiées c’est a Odd-
bjarnarsker, que la pénétration de la lumiére
est la plus importante. Pendant I'été, I'inten-
sité lumineuse, a 19 m, a la limite inférieure
des Laminaires, n’est que 1,9 % de la lumiére
de la surface c’est-a-dire de la lumiére qui a
déja traversé le film superficiel de la mer (fig.
8). A Langey, cette intensité a la limite in-
férieure de L. hyperborea, 3 12 m, estde 5 %
de celle de la surface. L. saccharina cependant
arrive a croitre, au-dela de 12 m, sur des cail-
loux disséminés sur le sable a Langey jusqu’a
16 m de profondeur. A cette profondeur la
quantité de lumiére regue est de 1,8 % de
celle de la surface, c’est-a-dire a peu pres le
méme pourcentage que celui regu par les
plantes les plus profondes de L. hyperborea a
Oddbjarnarsker.

A Fagurey, il n’y a pas de changement de
substrat a la limite inférieure de croissance de
L. digitata 2 15 m et les mesures de pénétra-
tion de la lumiére montrent que 1,0a1,5% de
la lumiére de surface atteint cette limite. A
Skard le pourcentage de lumiére regu a la
limite inférieure (14 m) de L. digitata est de
0,6 21,0 % de la lumiére de surface.

La quantité de lumiére 2 la limite inférieure
des Laminaires, dans la région de Breidi-
fjordur, varie donc de 0,6 21,9 % de la lu-
miere de la surface. La limite de L. hyper-
borea et L. saccharina correspond a 1,9 et 1,8
% de la lumiére de la surface respectivement,
tandis que la limite inférieure de L. digitata se
situe a une profondeur ne recevant que 0,6 a
1,5 % de la lumiére de la surface.

Boutler et al. (1974) et plus tard Liining et
Dring (1979) ont suggéré, que la limite infé-




rieure de croissance des Laminaires se situe,
en général, a la profondeur recevant 1% de la
lumiére de surface, un pourcentage voisin de
celui que nous avons observé a Breidifjordur.

Cette définition de la limite inférieure des
Laminaires utilisant le pourcentage de la lu-
miére de surface ne peut étre acceptée que
comme une premiére approche. En effet, les
variations importantes de l'intensité de la lu-
mire 2 la surface de la mer se répercutent au
niveau des populations recevant 1 % de la lu-
miere. Il nous parait alors préferable de dé-
finir la limite inférieure des Laminaires par la
quantité absolue de lumiére recue par les
plantes a ce niveau. A partir des données de la
radiation globale a Breidifjordur, présentées
par Einarsson (1969; voir chap. III) et nos
mesures de l'atténuation de la lumiére dans
cette région, nous avons calculé approxi-
mativement la quantité annuelle de lumiére
(spectre visible) pour les différentes profon-
deurs ou se trouve la limite inférieure des
Laminaires dans les quatre localités. La lu-
miere réfléchie par la surface de la mer varie
entre 10 et 50 %, et est en moyenne 25 %. La
quantité passant par la surface atteint alors
5690 E m™ an’', et au niveau de la limite in-
férieure de L. hyperborea 102 2 108 E m™ an’!
et a celui de L. digitata 34 4 85 E m? an’. On
peut comparer ces quantités avec 70 E m™ an™!
calculées pour la limite inférieure de L. hyper-
borea a 8 m de profondeur a Héligoland (Lii-
ning et Dring 1979) et aux 49 E m?an"' obtenus
a la limite inférieure des populations de L.
solidungula a 22 m au Canada arctique
(Chapman et Lindley 1980). Il semble donc
bien que la limite inférieure des Laminaires se
situe, en général, a des profondeurs recevant
une quantité de lumiére de I'ordre de 34 4 108
E m™ an’, tant vers la limite méridionale que
septentrionale de leur aire de répartition géo-
graphique.

Malheureusement il est difficile de tirer des
conclusions définitives de mesures peu nom-
breuses de la pénétration de la lumiére dans
les eaux de Breidifjordur; il est évident, selon
nos mesures, qu’il y a des variations impor-
tantes dans ’étendue de la zone photique. De
facon générale, des mesures continues in sifu,
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couvrant toutes les saisons, seraient indispen-
sables pour déterminer avec précision la quan-
tit€ de lumiére recue a la limite inférieure des
Laminaires comme cela a été fait a I'lle de
Man (Kain 1971c; Kain et al. 1976) et a2 Hé-
ligoland (Liining et Dring 1979) et dans le
Canada arctique (Chapman et Lindley 1980).

Laminaria digitata est limitée aux profon-
deurs faibles dans des localités battues ou mo-
yennement battues. A Langey, elle a été trou-
vée de 0 a 6 m de profondeur et c’est seule-
ment dans le premier meétre que I’espéce est
importante dans la biomasse; de méme a Odd-
bjarnarsker, elle a uniquement été trouvée
dans le premier métre au-dessous du niveau
de basse mer. Liining (1979) pense que L.
digitata est incapable, contrairement au L.
hyperborea, de coloniser les parties profondes
de I’étage infralittoral, en raison de I’insuffi-
sance des réserves accumulées dans la lame
pendant I’été, rendant la plante ainsi inapte a
survivre pendant Ihiver, lorsque la lumiére
regue a ces profondeurs est inférieure a celle
de compensation pour la photosynthése de
I'espece. A Breidifjordur L. digitata croit
dans des profondeurs ne recevant que la moi-
ti€ de la lumiére mesurée 2 la limite inférieure
de la croissance de L. hyperborea. On peut
objecter que nos mesures de la lumiére sont
trop peu nombreuses mais elles indiquent
toutefois que L. digitata est capable de sur-
vivre & Breidifjorour sur des fonds aussi peu
€clairés que L. hyperborea; il faut donc
chercher une autre hypothése pour expliquer
pourquoi L. digitata n’arrive pas 2 croitre 2
des fortes profondeurs dans les localités
battues ou moyennement battues de Breidi-
fjorour. Une expérience de dénudation a I'in-
térieur d’un champ de L. hyperborea s’impose
pour étudier I'effet de la compétition entre les
deux espéces comme I’a fait Kain (1976a) a
I'ille de Man (cf. p. 58).

En résumé, nos études a Breidifjérour
montrent que I’étendue des Laminaires en
profondeur est normalement plus importante
dans les localités battues que dans celles qui
sont abritées. Le facteur principal détermi-
nant I’étendue est la pénétration de la lu-
miére, mais la distribution verticale des Lami-




naires peut aussi étre limitée par le change-
ment de nature du substrat, passant d’un fond
dur 2 un fond sableux ou vaseux. Le broutage
par herbivores ne semble pas jouer un réle
limitant la distribution verticale des Lami-
naires. Dans les localités battues, ol ’horizon
principal est dominé par L. hyperborea, cette

espece est limitée vers le haut par Ieffet de-
structeur des vagues du large, tandis que dans
les endroits abrités, ou cet horizon est dominé
par L. digitata, c’est I'abrasion causée par la
glace, entrainée par les courants, qui limite
I’espéce.




B. POPULATIONS DE
Laminaria hyperborea ET Laminaria digitata
A BREIDIFJORDUR

7. Biomasse et densité

INTRODUCTION

La biomasse, c’est-a-dire le poids de ma-
tiere vivante présente par unité de surface,
des Laminaires dans I’Atlantique nord a fait
'objet de nombreuses études. Des recense-
ments extensifs ont été faits en Ecosse (Wal-
ker et Richardson 1955) et en Norvege
(Grenager, 1953). L’instrument utilisé pour la
récolte de matériel dans ces deux cas était une
benne (angl.“spring-grab”) descendue d’un
bateau. Il a été montré que cette méthode
donne une sous-estimation de la biomasse.
Selon Baardseth (1954) et Grenager (1956)
celle-ci est deux a trois fois supérieure lorsque
la récolte est effectuée directement a la main a
marée basse. Ceci est aussi valable pour les
récoltes en plongée.

Mais la récolte manuelle en plongée a aussi
ses inconvénients dont les deux principaux
sont les suivants: I'échantillonnage in situ
prend beaucoup de temps ce qui fait que le
nombre d’échantillons obtenus reste limité.
Puis la sélection des lieux de récolte, souvent
commandée par la densité maximale de la
population, rend les valeurs obtenues peu
fiables aux traitements statistiques. Les mé-
thodes d’échantillonnage strictement objec-
tives sont difficilement réalisables dans I'étage
infralittoral. Pour tenter de surmonter cette
difficulté nous avons d’abord choisi d’échan-
tillonner a des intervalles de dénivellements
de 3 m, le long du transect, sur une ligne per-
pendiculaire au littoral (cf. p. 18 et suite). A
chaque profondeur la récolte a ensuite €té

faite au hasard en jetant le cadre métallique
du bateau préalablement mouillé au-dessus
d’une profondeur prédéterminée. A chaque
localité nous avons ainsi échantillonné dans
les populations de Laminaires, de la limite
supérieure de I'étage infralittoral jusqu’a leur
limite inférieure.

La densité, ou le nombre d’individus par
unité de surface, est souvent trés variable,
pricipalement a cause des changements im-
portants du nombre de jeunes plantes (cf.
Norton et al. 1977). Ces variations sont le plus
souvent saisonniéres et il est donc difficile de
comparer les données obtenues en différentes
saisons. Perez (1969a) a ainsi noté une appari-
tion massive de jeunes thalles en novembre—
décembre et une seconde en février—mars sur
la cote de la Normandie. De plus, comme la
période d’installation de jeunes sujets (recru-
tement) varie d’'une population a lautre, la
comparaison entre les populations est diffi-
cile. A cause de leur taille réduite au cours des
premiers stades de développement, les jeunes
sporophytes échappent a Doeil de 'observa-
teur, au moins pendant quelques semaines
aprés la germination. Il est évident que la
densité observée dans la population est alors
inférieure aux valeurs réelles. Norton et al.
(1977), étudiant la densité dans les popula-
tions de L. hyperborea en Irlande ont inspecté
un site quelques semaines aprés y avoir ré-
colté toutes les Laminaires discernables a
l’oeil nu. De nombreuses plantes ont été dé-
tectées lors de la deuxieme visite. Il nest donc




pas surprenant que les valeurs de la densité
trouvées dans la littérature soient trés varia-
bles.

Pour I’étude de la biomasse et de la densité
des populations a Breidifjordur nous avons
récolté des Laminaires sur 276 m® au total,
réparties sur les 4 localités comme indiqué sur
le tableau 1 (p. 20).

RESULTATS

Biomasse.

Au cours de cette étude nous avons envisagé
non seulement la biomasse de Laminaria
hyperborea et L. digitata mais également celle
des autres Laminaires qui les accompagnent
généralement (L. saccharina, Alaria esculenta
et Phyllaria dermatodea cf. chap. 6, p. 49).

En général, la biomasse de ces Laminaires a
Breidifjordur diminue avec la profondeur, son
maximum se trouvant normalement prés de la
surface. Cependant la diminution ne se fait
pas toujours régulierement en descendant
(fig. 22 et 23, tableau 5 et 6).

A Langey (fig. 22a), la biomasse de Lami-
naria hyperborea est la plus élevée a Oet3m
de profondeur, ot elle s’éléve a un peu plus de
9 kg m? en moyenne. La biomasse diminue
ensuite assez rapidement pour atteindre 1,2
kg m? en moyenne 2 12 m de profondeur. A
ce niveau la nature du substrat change; le fond
rocheux est remplacé par du sable et la bio-
masse de L. hyperborea n’est guere mesurable
(< 0,01 kg m?), les Laminaires ne pouvant s’y
fixer durablement.

Le test “t” de Student-Fisher (cf. chap. 2)
montre que I'écart entre les moyennes de la
biomasse d’une part 2 0 et 3 m et celles a 9et
12 m de profondeur d’autre part est haute-
ment significatif (p = 0,0002, t = 4,62, d.d.l.
= 20).

Parmi les Laminaires compagnes, nous
avons trouvé, a2 0 m de profondeur a Langey,
Laminaria digitata avec une biomasse de 3,9
kg m? en moyenne et Alaria esculenta de 0,8
kg m? (tableau 5). La biomasse totale des
Laminaires atteint ainsi en cet endroit 13,7 kg
m?2 a 0 m (fig. 22a). A des profondeurs plus
grandes, la biomasse des autres Laminaires
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Figure 22. Laminaria hyperborea; a) Langey, b) Odd-
bjarnarsker. ~ Biomasse (quantité ~de matiere
vivante par unité de surface) en fonction de la pro-
fondeur; chaque point représente la moyenne par m? de
6 prélevements de 3 m? a Langey (sauf 4 2 12 m) et de
2 m? 2 Oddbjarnarsker; les traits horizontaux montrent
I'écart-type. La biomasse de I'ensemble des Laminaires
est tracée en tirets. Les profondeurs sont indiquées en
métres au-dessous du zéro des cartes nautiques.
Laminaria hyperborea; a) Langey, b) Oddbjarnarsker. Biomass
as a function of depth: cach point represents a mean per m?
calculated from 6 samples, of 3 m” at Langey (exept 4 at 12 m)
and 2 m® at Oddbjarnarsker; the horizontal bars show the
standard deviation. The total biomass of the Laminarians is
traced with a broken line. The depth is in meters below chart
datum.




(L. digitata, L. saccharina €t Alaria esculenta)
ne dépasse jamais 1 kg m™ au total.

A Oddbjarnarsker (fig. 22b) la biomasse
moyenne de Laminaria hyperborea reste sen-
siblement la méme de 0 2 9 m de profondeur,
soit d’environ 7 kg m™ avec toutefois une
chute 2 3 m ou elle est 4,6 kg m™. Au-dela de
9 m la biomasse diminue; a 12 m et 16 m de
profondeur la biomasse moyenne est environ
2,6 kg m? et descend & 0,03 kg mZ22a19 mou
se trouve la limite inférieure des Laminaires
dans cette localité. Le test “t” montre quil n’y
a pas de différence significative entre les bio-
masses moyennes a 0, 3, 6 et 9 m. Au con-
traire la biomasse moyenne de I’ensemble de
ces niveaux superficiels est significativement
plus grande que celle des niveaux plus
profonds, 12 et 16 m (p=0,01,t= 2,75,d.d.1.
= 28).

Il n’y a pas de changement de substrat a la
limite inférieure des Laminaires a 19 m de
profondeur et le substrat rocheux s’étend de
I’étage littoral jusqu’a plus de 26 m. Il n'y a
donc pas 1a un effet di au substrat.

Les Laminaires associées a L. hyperborea a
Oddbjarnarsker (L. digitata, L. saccharina et
Alaria esculenta, tabl. 5) sont les plus abon-
dantes au niveau de basse mer (fig. 22b). A 0
m de profondeur la biomasse d’A. esculenta

TABLEAU 5

La biomasse des Laminaires associées a Laminaria
hyperborea a Oddbjarnarsker et a Langey en kg m*
(moyenne de 6 échantillons). Les profondeurs sont indi-
quées en métres au-dessous du zéro des cartes nautiques.
Biomass of the accompaniing Laminarians in the populations of
Laminaria hyperborea at Oddbjarnarsker and at Langey in kg
m? (mean of 6 samples). The depth is in meters below chart
datum.

Laminaria Alaria Laminaria
digitata esculenta saccharina
prof.  |Oddbj. Langey Oddbj. Langey | Oddbj. Langey
Om 0,6 3.9 1,6 08 = +
3m - + 0,7 + 0,3 0,2
6m = 0,1 + 0,1 0,2 07
9m - - + - 0,1 0,2
12m - — + - 4 0,1
16 m - - -
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TABLEAU 6

La biomasse des Laminaires associées a Laminaria digi-
tata a Fagurey et a Skard, en kg m? (moyenne de 6
échantillons). Les profondeurs sont indiquées en métres
au-dessous du zéro des cartes nautiques.

Biomass of the accompaniing Laminarians in the populations of
Laminaria digitata ar Fagurey and Skard in kg m (mean of 6
samples). The depth is in meters below chart datum.

Laminaria Phyllaria Alaria

saccharina dermatodea esculenta
prof.  |Fagurey Skard |Fagurey Skard |Fagurey Skard
Om 01 03|08 + + iR
3m 2,0 1,4 - - + =

6m 0,7 05 - = - =
9m + 0,4 = = -~ =
12m & + — = — =

est 1,6 kg m? et celle de L. digitata 0,6 kg m?.
L. digitata n’a pas été trouvée au-dela de O m,
tandis que A. esculenta et L. saccharina se
rencontrent jusqu’a 12 m de profondeur, mais
leur biomasse diminue tres rapidement, ne
dépassant jamais 1 kg m?2 au total a des ni-
veaux inférieurs 2 celui de la basse mer.

A Fagurey (fig. 23a) la biomasse de Lami-
naria digitata est la plus élevée 2 3 et 6 m de
profondeur avec environ 6 et 7 kg en moyenne
par metre carré respectivement; 2 9 m, la bio-
masse de L. digitata est devenue 3,7 kgm? et
3 12 m sa biomasse n’est plus mesurable (<
0,01 kg m?). A cette profondeur et jusqua 15
m, quelques rares L. digitata ont été trouvées,
bien qu’un substrat de roches et de pierres,
favorable a l'ancrage des Laminaires sur le
fond, descende jusqu’a plus de 20 m. Au-dela
de la limite inférieure des Laminaires on
n’observe plus que des algues rouges.

Les différences entre les biomasses mo-
yennes des différentes profondeurs & Fagurey
ne sont pas significatives a I'exception de la
biomasse 2 3 m, qui est significativement plus
élevée que celle 3 9 m (p=004,1t= 2,35,
d.d.l. = 10).

Les autres Laminaires trouvées a Fagurey
(L. saccharina, Alaria esculenta et Phyllaria
dermatodea) (tableau 6) ne descendent pas
trés profondément. P. dermatodea a été trou-
vée entre 0 et 0,5 m de profondeur seulement.
A. esculenta descend jusqu’a 4 m, mais outre




Biomasse (kg m2?)

€
-
2
o
°
c
o
<
o
-
o

Figure 23. Laminaria digitata; a) Fagurey, b) Skard.
Biomasse (quantité de matiére vivante par unité de sur-
face) en fonction de la profondeur; chaque point re-

-

présente la moyenne par m* de 6 prélevements de 2 m?;
les traits horizontaux montrent I'écart-type. La bio-
masse de I'ensemble des Laminaires est tracée en tirets.
Les profondeurs sont indiquées en metres au-dessous
du zéro des cartes nautiques.

Laminaria digitata; a) Fagurey. b) Skard. Biomass as a function
of depth; each point represents a mean per m? calculated from
6 samples. of 2 m2: the horizontal bars show the standard devia-
tion. The total biomass of the Laminarians is traced with a
broken line. The depth is in meters below chart datum.

L. digitata c’est uniquement L. saccharina qui
contribue 2 la biomasse totale des Laminaires
au-dela de la frange infralittorale (fig. 23a). A
un niveau de 0 a2 2 m, Phyllaria dermatodea et
L. saccharina sont les Laminaires dominantes,
entremélées toutefois d’une faible quantité de
L. digitata; 2 0 m la biomasse de L. digitata est
de 0,2 kg m2 mais celle de P. dermatodea 0,8
kg m? et celle de L. saccharina 0,1 kg m™
(tableau 6). La biomasse de L. saccharina est
3 son maximum entre 0,5 et 2,5 m de pro-
fondeur (non échantillonnée, voir chap. 6); a
3 m elle est de 2 kg m2. Plus bas, dans la zone

dominée par L. digitata, L. saccharina est en-
core présente mais en quantité minime.

A Skard (fig. 23b) la biomasse de L. digitata
est 2 son maximum a 3 m de profondeur avec
une moyenne de 14,8 kg m2, mais elle dimi-
nue ensuite a 2,4 kg m2a6m. Al2mon
observe un légére hausse par rapport 2 la bio-
masse 3 9 m. Toutefois la différence entre la
biomasse moyenne a 3 et 6 m n'est pas statisti-
quement significative, tandis que la biomasse
de L. digitata a2 3 m est significativement plus
élevée que celle trouvée 29 eta 12 m de pro-
fondeur (p = 0,04, t= 2,42,d.dl.=10etp=
0,05,t=1225,d.d.l. = 10 respectivement). La
limite inférieure de L. digitata 2 Skard est a
14 m.

Laminaria saccharina a été trouvée a toutes
les profondeurs a Fagurey et a Skard; elle est
’espece dominante entre 0 et 1,5 m de pro-
fondeur (tableau 6). Sa biomasse maximale de
1,4 kg m? s’observe 23 m 2 Skard. A 3 mla
biomasse des deux Laminaires L. digitata et
L. saccharina devient donc 16.2 kg m? a cette
localité (fig.23 b).

Densité

Cette étude de la densité (nombre d’indivi-
dus par m*) a porté exclusivement sur Lami-
naria hyperborea a Oddbjarnarsker et Langey
et sur L. digitata 3 Skard et Fagurey (fig. 2) et
a été faite a I'aide des mémes échantillons que
I’étude de la biomasse.

A Langey (fig. 24a) la densité de Laminaria
hyperborea est la plus élevée a 0 m de pro-
fondeur ou elle atteint en moyenne 85 indivi-
dus par m’. La densité diminue ensuite régu-
lisrement avec la profondeur jusqu'a 9 m ou
elle tombe 2 9 plantes par m3,etal2m,ala
limite inférieure de I’étendue verticale de
I’espéce, il ne reste en moyenne que 5 plantes
par m’.

11 faut remarquer ici que les variations de la
densité entre les différents relevés sont trés
importantes a 0 et 3 m de profondeur a
Langey, principalement 3 cause des grandes
fluctuations du nombre des sujets jeunes (cf.
chap. 8). Toutefois la densité a 0 m est signifi-
cativement plus élevée que celle des autres
profondeurs réunies; la différence entre la
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Figure 24. Laminaria hyperborea; a)
Langey, b) Oddbjarnarsker. Densité
(nombre d’individus par unité de sur-
face) en fonction de la profondeur;
chaque point représente la moyenne par.
m? de 6 prélevements de 3 m? a Langey
et de 2 m? & Oddbjarnarsker; les traits
horizontaux montrent I’écart-type. Les
profondeurs sont indiquées en metres

au-dessous du zéro des cartes nautiques.

Laminaria hyperborea; ) Langey, b) Odd-
bjarnarsker. Density (number of individuals
per unit area) as a function of depth; each
point represents a mean per m? calculated from
6 samples, of 3 m? at Langey (excpt 4 at 12 m)
and 2 m® at Oddbjarnarsker: the horizontal
bars show the standard deviation. The depth is
in meters below chart datum.

et 29 et 12 m d’autre

densité a 3 m d’une part
part est hautement significative, celle de 3 m

étant plus élevée (p=00Lt= 2,97,d.d.l =
18, etp = 0,01,t=3,19, d.d.l. = 8 respective-
ment).

A Oddbjarnarsker (fig. 24b) la situation
apparait beaucoup plus irréguliere; on y
observe un maximum de densité entre 6 et 12
m de profondeur avec 20 a 33 individus par m?
en moyenne. De part et d’autre de ce niveau
la densité est plus faible; au niveau de basse
mer on trouve 12 plantes de L. hyperborea par
m? tandis qua 'autre extrémité, a 19 m de
profondeur, il n’ y a en moyenne qu ‘une seule
plante par m*. A 12m, ilyaune variation trés
importante a cause des fluctuations considé-
rables dans le nombre des jeunes plantules
comme aux faibles profondeurs aLangey. A3
m, il y a 3 plantes par m?, un nombre signifi-
cativement inférieur aux densités observées a
6. 9 et 16 m de profondeur.

A Fagurey (fig. 25a) la densité de Lami-
naria digitata est la plus élevée a 3 m de pro-
fondeur avec 110 plantes par m?; 2 6 m elle est
descendue 2 la moitié environ, soit 52 indivi-
dus par m” en moyenne et 2 9 m elle est a 10
individus. Les variations des données sont trés
importantes a 3 et 6 m de profondeur, ce qui
fait que la différence qui existe entre les den-
sités moyennes de ces profondeurs n’est pas

significative, tandis qu’il existe une différence
significative entre la densité a 3m, etcelle a9
m (p =004, t= 2,35, d.d.l. = 10).

A Skard (fig. 25b) la densité maximale de
L. digitata se trouve comme 3 Fagurey 2 3 m
et elle diminue ensuite régulierement avec la
profondeur. A 3 m la densité est a 160 plantes
par m* mais elle tombe 2 6 plantes a 12 m de
profondeur. Mais il faut noter qu’en dépit de
cet énorme écart, les moyennes a ces deux
profondeurs ne sont pas significativement dif-
férentes en raison des variations importantes
dans les densités mesurées.

DISCUSSION

A Langey la biomasse totale des Laminaires
diminue plus ou moins régulierement avec la
profondeur ce qui n’est pas le cas a Oddbjarn-
arsker ou les variations de la biomasse sont
plus irrégulieres. A Langey la biomasse maxi-
male de L. hyperborea se trouve a3 mde
profondeur, soit 9,7 kg m?, elle est 1égere-
ment inférieure 2 0 m, soit 9,0 kg m2; mais si
I’on ajoute la biomasse des autres Laminaires
(L. digitata, L. saccharina et Alaria esculenta,
cf. tabl. 5) la biomasse totale devient 13,7 kg
m2 20 et 92 kg m? a3 m de profondeur. A
Oddbjarnarsker la biomasse de L. hyperborea
atteint un maximum d’environ 7 kg m~ entre 0
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Figure 25. Laminaria digitata; a) Fagurey, b) Skard.
Densité (nombre d’individus par unité de surface) en
fonction de la profondeur; chaque point représente la
moyenne par m* de 6 prélévements de 2 m?; les traits
horizontaux montrent les écarts-type. Les profondeurs
sont indiquées en metres au-dessous du zéro des cartes
nautiques.

Laminaria digitata; a) Fagurey, b) Skard. Density (number of
individuals per unit area) as a function of depth; each point
represents a mean per m? calculated from 6 samples, of 2 m?; the
horizontal bars show the standard deviation. The depth is in
meters below chart datum.

et 9 m. Avec la biomasse des autres Lami-
naires de cette localité (L. digitata, L. sac-
charina et Alaria esculenta, cf. tabl. 5) la bio-
masse maximale de 8 kg m? se trouve au ni-
veau de basse mer; a plus de 6 m de profon-
deur la part des autres Laminaires est faible,
L. hyperborea domine et l’on observe uné
diminution nette avec la profondeur.

La biomasse de L. hyperborea a Breidi-
fjorour est inférieure a celle connue pour cette
espece dans la plupart des populations a des
Jatitudes plus méridionales (tableau 7). A
Breidifjordur la biomasse maximale de L.
hyperborea est de 9 kg en moyenne par m>a3
m de profondeur, a la Jocalité semi-battue de

Langey. Dans d’autres régions ou les plantes
ont été recoltées in situ, en plongées, c’est-a-
dire par laméme méthode que la nétre, la bio-
masse maximale se situe entre 11 et 20 kg m™.
En ce qui concerne les valeurs de 20 kg m*
obtenues en Ecosse (Jupp et Drew 1974) et
dans les iles Anglo-Normandes (Sheppard et
al. 1978) il faut noter que les résultats ont été
obtenus en choisissant délibérément le site de
densité maximale, contrairement a ce que a
été fait a Breidifjorour. Les autres résultats
figurant sur le tableau 6 sont légérement plus
glevés qu’a Breidifjordur.

La biomasse maximale de L. digitata 2
Breidifjordur a été trouvée 2 3 m de profon-
deur a Skard ou elle a été de 14,8 kg m? en
moyenne. Cette valeur est bien plus élevée
que la biomasse de 5,6 kg m™” observée pour
Pespece 2 Héligoland (Lining 1969) ou L.
digitata n’est trouvée que dans la frange in-
fralittorale comme ailleurs dans la partie
méridionale de son aire de répartition en
Europe (Kitching 1941; Castric-Fay et al.
1973; Liining 1979). En Nouvelle Ecosse ol
elle forme un horizon en association avec L.
longicruris dans I'étage infralittoral de 3 a 13
m de profondeur (Mann 1972a), la biomasse
des deux espéces serait de 16 kg m? en mo-
yenne. Cette derniére valeur correspond bien
3 la biomasse réunie de L. digitata et L. sac-
charina 3 3 m 2 Skard, soit 16,2 kg m?2.

Liining (1969) a remarqué a propos des
études faites a Héligoland que la biomasse
maximale des Laminaires (L. hyperborea, L.
digitata, L. saccharina) ne se trouve pas dans
la partie la plus ¢levée de I'étage infralittoral
mais plus bas. De méme, aux Iles Britan-
niques, Kain (1977) et Norton et al. (1977) ont
montré que la biomasse des Laminaires dans
les localités battues augmente de haut en bas
dans la partie supérieure de I’étage infralitto-
ral, mais diminue ensuite avec la profondeur,
une situation en désaccord avec celle de la
Jocalité moyennement battue de Langey, mais
semblable 2 celle de la localité battue d’Odd-
bjarnarsker.

11 nous semble probable que c’est l’agitation
de I'eau qui joue un role principal en empé-
chant une biomasse de Laminaires de s’accu-
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TABLEAU 7
Biomasse et densité des Laminaires, Laminaria hyperborea ef L. digitata dans L’Atlantique Nord. Les valeurs re-
présentent la moyenne de la profondeur o la biomasse et la densité maximales ont été optenues. La biomasse est ex-
primée en kg m™ poids frais (PF) et la densité en nombre d’individus par 2. Les données du tableau ont été obtenues

en plongée (scaphandre autonome).

Biomass and density of the Laminarians, Laminaria hyperborea and L. digitata in the North Atlantic. The figures are the mean of the
biomass and the density at the depth where the maximal biomass and density were found. The biomass is in kg m™ fresh weight ( PF) and
the density in number of individuals per m*. The results shown in this table have all been obtained by scuba-diving.

s ; Profondeur Biomasse Densité

Espece Region selon auteurs kg m* PF Ind. m? \ Auteur

L. hyperborea | Ile de Man Im 13,5 Kain 1977

L. hyperborea | Hebrides 4-9m 11-14 Kain 1977

L. hyperborea | SO-Ecosse 3m 20,4 44 Jupp et Drew 1974
L. hyperborea | Héligoland 2m 11,1 27 Liining 1969

L. hyperborea | lles Anglo-norm. 2m 20,0 40 Sheppard et al. 1978
L. hyperborea | SO-Irlande 6m 11,9 111 Norton et al. 1977
L. hyperborea Breidifjorour 3m 9,7 85 présente étude

L. digitata Héligoland 1,5m 5,6 Liining 1969

L. digitata Nouvelle-Ecosse 3-13m 16,0* Mann 1972a

L. digitata Iles de Glénan Im 30 Castric-Fay etal. 1973
L. digitata Roscoff ? 1040 Drach 1950

L. digitata Breidifjorour 3m 14.8 160 présente étude

*) associé a Laminaria longicruris

muler aux profondeurs faibles de la localité
trés exposée d’Oddbjarnarsker. A Langey,
par contre, localité plus abritée, lagitation
n’affecte la biomasse de L. hyperborea que
légérement, permettant augmentation de la
biomasse de L. digitata, beaucoup plus résis-
tante aux mouvements des vagues, grice ala
flexibilité de son stipe. La biomasse maximale
de 'ensemble des Laminaires se trouve donc
au niveau de marée basse, c’est-a-dire dans les
meilleures conditions de lumiere. A Odd-
bjarnarsker L. digitata n’arrive pas a résister a
'énorme force des vagues sévissant dans la
frange infralittorale; seule Alaria esculenta,
espéce opportuniste, peuty croitre, mais sans
accumuler une biomasse appréciable. En
comparant les biomasses a Langey et a Odd-
bjarnarsker et leurs variations avec la pro-
fondeur, il semble que la biomasse a Odd-
bjarnarsker soit affectée par les vagues
jusqu’a 6 m de profondeur au moins.

A Fagurey, la localité la plus abritée, ily a
aussi une augmentation de la biomasse de 0 &
6 m de profondeur. Comme cela a été précisé

plus haut (voir chap. 6) C’est vraisemblable-
ment la glace flottante entrainée par les cou-
rants des marées qui exerce son effet abrasif
dans la frange infralittorale empéchant ainsi
L. digitata, I'espece principale de cette loca-
lité, de s’y installer. Les individus de cette es-
péce trouvés dans la frange infralittorale sont
peu nombreux et ne dépassent pas 'age d’un
an. Les Laminaires qui forment ’essentiel de
la biomasse dans cet horizon, L. saccharina,
Alaria esculenta, et Phyllaria dermatodea,
présentent une croissance rapide mais une
longévité réduite.

En tenant compte de toutes les especes de
Laminaria, la biomasse 2 Langey diminue
progressivement avec la profondeur dans tout
I’étage infralittoral, de méme maniére, d’ail-
leurs, que la lumiére. A Oddbjarnarsker, par
contre, la biomasse reste relativement faible
de 0 2 9 m de profondeur. En-dessous de ce
niveau elle diminue pour ensuite s’annuler a
19 m. La diminution de la biomasse en fonc-
tion de la profondeur, au-dessous de la pro-
fondeur de biomasse maximaie, est donc tres
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probablement en relation avec I'atténuation
de la lumiere.

Mais si la biomasse des Laminaires en
. Breidifjorour est, en général, inférieure a
~ celle trouvée ailleurs dans leur aire de réparti-
tion, il n’en est pas de méme de la densité des
populations (tableau 7). 1l est d’ailleurs diffi-

- cile de comparer cette densité d’une étude a

I'autre 2 cause des différences dans la réalisa-
tion de récoltes des jeunes plantules qui théo-
riquement devraient avoir I'effectif le plus im-
portant, mais qui souvent échappent au re-
censement.

La densité maximale des Laminaires a
Breidifjordur a été trouvée a faible profon-
deur dans toutes les localités, ce qui est da a
un nombre trés élevé des jeunes plantules a
ces profondeurs. La densité des Laminaires
diminue avec la profondeur pour toutes les
classes d’age, mais la diminution est relative-
ment beaucoup plus importante pour les
jeunes individus. Il'y a donc & des profondeurs
plus élevées trés peu de Laminaires de jeune
age. Le rareté des plantes juvéniles, dans les
profondeurs €levées, suggére qu'il y a 1a un
recrutement faible. Le fait qu’il y ait un
nombre relativement important d’adultes (par
rapport aux jeunes) indique en plus que la
mortalité est également faible et que Ieffectif,
par conséquent, change peu au cours des an-
nées.

La rareté de jeunes plantes de L. hyper-
borea a des grandes profondeurs a aussi été
signalée par Norton et al. (1977) sur la cote
sud-ouest de I'Irlande, ou aucune plante de
moins de trois ans n’a été trouvée dans la
population 2 17,5 m de profondeur.

On peut expliquer le grand nombre de
jeunes plantules dans des profondeurs faibles
3 Breidifjorour par le fait que les plantes plus
grandes sont systématiquement enlevées par

Peffet des vagues dans les localités battues et
par la glace flottante dans les localités abri-
tées, laissant ainsi de la place libre pour la
colonisation des jeunes plantes.

En conclusion, on voit que la biomasse des
Laminaires a Breidifjordur dans la frange in-
fralittorale est limitée par le mouvement des
vagues dans des localités battues. Dans des
localités semi-battues, comme a Langey, la
biomasse est 2 son maximum a des profon-
deurs faibles. L. hyperborea résiste mal au
mouvement des vagues contrairement a L.
digitata qui domine dans la frange infralit-
torale en mode semi-battu alors qu’en mode
trés battu comme a Oddbjarnarsker cette
espéce m'arrive pas a se maintenir dans cet
horizon. Dans des localités franchement abri-
tées ou L. digitata est dominante dans la plus
grande partie de I'étage infralittoral, c’est la
glace flottante, par contre, qui limite sa bio-
masse dans la frange infralittorale. Dans la
moitié profonde de I'étage infralittoral la bio-
masse diminue parallelement a l’atténuation
de la lumiere, ce qui laisse penser que dans ce
cas Cest I'éclairement qui est le facteur limi-
tant.

La densité des Laminaires est & son maxi-
mum dans la frange infralittorale, ou le
nombre des jeunes plantules est au maximum.
La densité diminue ensuite rapidement avec la
profondeur.

Dans la frange infralittorale la biomasse est
donc limitée par l'effet mécanique des vagues
ou de la glace flottante, tandis que dans la
moitié profonde de I'étage infralittoral, il y a
un jeu de deux facteurs, d’une part latténua-
tion de la lumiére, et d’autre part une densité
faible due a un faible renouvellement des
jeunes. Ces deux facteurs agissant en syner-
gie, limitent la biomasse.




8. Longévité et distribution d’age

INTRODUCTION

Pour étudier la structure démographique
d’une population, il est nécesssaire de dis-
poser d’une méthode permettant de déter-
miner ’age des individus de la population. Or
une telle détermination n’est pas toujours €vi-
dente chez les Laminaires.

Une section transversale dans le stipe de
Laminaria hyperborea ou de L. digitata prés
des haptéres fait apparaitre, au centre de la
coupe, une moelle ronde ou elliptique. Au-
tour de la moelle sont disposées en alter-
nance, de facon assez réguliere, des zones
claires et foncées, rappellant les cernes dans
un tronc d’arbre. Le Jolis (1855) a été le pre-
mier a suggérer que ces zones concentriques
du stipe chez L. hyperborea représentaient
des tissus résultant de la croissance saison-
niere alternativement lente et rapide du
méristeme secondaire et que le nombre des
zones observées correspondait a I'dge des
plantes. Yendo (1919) par contre, pensait que
plusieurs zones sont formées chaque année
chez les Laminaire digitées, et que leur age
maximal, dans I’Atlantique nord, ne pourrait
pas excéder trois ans. Sauvageau (1918) a con-
staté la présence de 8 anneaux concentriques
visibles dans une section transversale au
niveau des haptéres de L. hyperborea récoltée
3 Roscoff en Bretagne. Il a également mis en
doute I'utilisation des anneaux concentriques
pour déterminer l'age des plantes car il ne
croyait pas que cette espéces pouvait atteindre
un 4ge aussi élevé.

Printz (1926) fut le premier a constater, par
des observations portant sur différentes
saisons sur la cote ouest de la Norvege, que les
zones concentriques dans le stipe chez Lami-
naria hyperborea et L. digitata représentaient

en effet des zones de croissance saisonniére.
Pour Printz (1926) un seul anneau foncé
était formé par an, et pouvait, par consé-
quent, étre utilisé pour déterminer I’age de
Palgue. Par la suite Kain (1976a) en étudiant
des plantes de L. hyperborea d’age connu a
montré qu’il s’agit bien de zones annuelles.
Ces anneaux de croissance ont servi a la dé-
termination de I’dge de diverses espéces des
Laminaires: L. saccharina (L.) Lamour.
(Parke 1948), L. hyperborea (Gunn.) Fosl.
(Grenager 1951), Alaria esculenta (L.) Grev.
(Baardseth 1956), L. ochroleuca de La Pyl.
(John 1969), Ecklonia cava Kjellm. (Hayas-
hida 1977), E. radiata (Turn.) J. Ag. (Nova-
czek 1981), Pterygophora californica Ruprecht
(De Wreede 1984; Dayton et al. 1984) et
Laminaria setchellii Silva (Dayton et al. 1984).
Chapman et Lindley (1981) ont, a leur tour,
utilisé les anneaux concentriques dans le dis-
que de fixation de L. solidungula J. Ag. pour
en déterminer I’4ge.

Contrairement aux constatations de Printz
(1926), sur la cote de la Norvege, les zones de
croissance n’ont pas été considérées comme
utilisables pour déterminer I’dge des plantes
de Laminaria digitata sur les cotes de la
France (Le Jolis 1855; Pérez 1970). Cette di-
vergence s’explique, sans doute, par la diffé-
rence de la croissance saisonniére du stipe de
L. digitata vers les deux points extrémes de
I’aire de répartition de I'espéce (cf. chapitre
9). Dans la Manche et la Mer du Nord le stipe
de cette espéce 2 une croissance plus ou moins
continue pendant toute I’année (Pérez 1969b;
Liining 1979). En Europe du Nord, comme en
Norvége, par contre, la croissance montre une
variation beaucoup plus marquée au cours de
I’année: pendant I'automne et au début de



Figure 26. Laminaria
digitata, section transversale
et longitudinale du stipe 2 la
base montrant la disposition
des cernes concentriques
autour de la moelle. a)
individu d’age minimum de 5
ans, b) individu d’age
minimum de 3 ans. Echelle:
2 cm.

Laminaria digitata, transversal
and longitudinal section of the
stipe at the base showing the
arrangement of the growth zones
around the marrow. a) an
individual at the minimun age of
5 years, b) an individual at the
minimun age of 3 years. Scale: 2
cm.

I’hiver elle se ralentit ou s’arréte compléte-
ment (Sundene 1964). En Islande, ceci est €g-
alement le cas comme nous Verrons ul-
térieurement.

Pour les Laminaires du Pacifique Nord la
présence d’anneaux concentriques dans le
stipe peut aussi constituer un caractére am-
bigu. Ainsi, chez Laminaria groenlandica
Rosenv. les anneaux sont discrets dans les
populations prés de la limite sud de 'aire de
répartition de l'espéce, en Colombie britan-
nique (Druehl ez al. 1987), contrairement a ce
qui s’observe plus au nord, en Alaska (Dugg-
ins 1980). Il en est de méme pour Pterygo-
phora californica, espece plus méridionale; en
Californie centrale il est malaisé¢ de compter
les anneaux de croissance du stipe alors qu’en
Colombie britannique, ils sont facilement
dénombrables (De Wreede 1984).

Au cours de Iétude présente, 'age des
plantes dans les populations islandaises a €té
déterminé par comptage des anneaux con-
centriques, soit dans une section transversale
du stipe pratiquée juste au-dessus des
haptéres, soit en dénombrant les lignes
paralleles apparaissant dans une section
médiane longitudinale du stipe passant par les
hapteres.

Les zones annuelles de croissance chez
Laminaria hyperborea des cotes britanniques,
ont été décrites et figurées en détail par Kain
(1963). Elles ont été utilisées pour la déter-
mination de I’age de cette espece par plusieurs
auteurs (Grenager 1951, 1953, 1954, 1955,
1956; Bellamy et al. 1968; Svendsen 1972;
Jupp et Drew 1974; Sheppard et al. 1978).
Chez L. digitata des zones de croissance ont
été figurées par Pérez (1970) d’apres des al-
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gues de la cote de la Normandie; il ne s’y
forme guére plus de trois anneaux concen-
triques méme chez des plantes atteignant cinq
ans. Dans une section du stipe de L. digitata
d’Islande, les anneaux concentriques de tissu
clair et foncé sont évidents (fig. 26), et leur
nombre peut atteindre la dizaine. En compa-
rant la longueur des individus marqués et suivi
in situ (cf. chap. 9) avec la longueur des indi-
vidus prélevés et dont I'age est déterminé en
comptant les anneaux concentriques du stipe
(cf. chap. 10), nous avons pu constater que le
nombre d’anneaux correspond bien a l'age
chez L. digitata comme chez L. hyperborea
dans les populations que nous avons étudiées
(voir p. 102).

Il peut arriver que plus d’un anneau de
croissance se forme dans le stipe par an chez
L. hyperborea (Kain 1963); dans ce cas, les
anneaux supplémentaires peuvent étre distin-
gués par leur teinte faible; ils sont aussi sou-
vent incomplets et serrés contre les anneaux
voisins, de méme ils ne correspondent pas aux
verticilles d’haptéres dont un seul précisément
est formé par an (fig. 31, p 91). Une autre
complication de la détermination de I'’dge de
L. hyperborea et de L. digitata se rencontre
chez les plantes trés agees; dans ce cas, la
croissance du stipe en diametre devient tres
lente, ce qui a pour conséquence le rétrécisse-
ment des anneaux; il devient alors malaisé de
déceler les zones de croissance, notamment
sur les bords des coupes. Ceci représente une
source d’erreurs difficile a éviter.

RESULTATS

Dans ce chapitre nous €Xposons d’abord
nos résultats relatifs a la longévité de L.
hyperborea et de L. digitata dans les diffé-
rentes localités étudiées et ensuite nous étu-
dions la structure d’age des différents popula-
tions.

Longévité

Laminaria hyperborea. En général, Lami-
naria hyperborea (fig. 27 et 28) a Breidifjord-
ur devient 2 peu prés deux fois plus agée que
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L. digitata (fig. 29 et 30). L’individu de L.
hyperborea le plus 4gé, trouvé au cours de nos
études, avait 25 ans, selon le nombre d’an-
neaux comptés dans le stipe.

Si 'on compare I’dge des plantes de L.
hyperborea, dans les deux localités ou cette
espece est I’élément dominant, a Oddbjarnar-
sker et 2 Langey, on s’apercoit que leur lon-
gévité est généralement supérieure dans la
localité semi-exposée a Langey (fig. 27) que
dans celle d’Oddbjarnarsker (fig. 28), con-
stamment exposée 2 la houle du large. Les
plantes les plus agées rencontrées dans cette
derniere localité, avaient 18 ans, mais
plusieurs plantes de 20 ans ou plus ont €té
trouvées a Langey.

Un autre facteur qui affecte la longévité de
L. hyperborea est relatif a la profondeur. Les
plantes les plus agées se trouvaient le plus
souvent a des faibles profondeurs; beaucoup
de plantes de plus de 15 ans vivent a 0 m,
tandis que plus profondément, 2 6 m et au-
dela, les plantes de 15 ans ou plus sont rares
(fig. 27 et 28).

Laminaria digitata. Comme cela a été dit plus
haut, la longévité des plantes de Laminaria
digitata est bien inférieure a celle de L. hyper-
borea. La plante la plus agée de L. digitata
avait 11 ans, 4ge déterminé avec la méme mé-
thode que celle utilisée pour L. hyperborea.
La longévité de L. digitata est plus élevée dans
la localité abritée a Fagurey (fig. 29) que dans
la localité semi-abritée de Skard (fig. 30). A
Fagurey nous avons trouvé de nombreux indi-
vidus 4gés de 7 ans ou plus, tandis qu’a Skard
les plantes atteignant cet 4ge sont rares. Les
deux lieux de récolte ou domine L. digitata,
different surtout par la force des courants des
marées et par le degré d’exposition aux vagues
du large. A Fagurey, le courant est de 1'ordre
de 2 2 3 m s pendant les vives eaux tandis
qu’a Skard il ne dépasse guere 1 m s’!. Mais
cette localité est d’autre part plus exposée aux
vagues que celle de Fagurey.

Contrairement 2 ce qui a été constaté pour
L. hyperborea, les plantes de L. digitata vi-
vant dans la partie profonde de I’étage infra-
littoral, deviennent, en général, plus agées
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Figure 27. Laminaria hyperborea a Langey, distribution d’age des populations. La profondeur est indiquée en metres
au-dessous du zéro des cartes nautiques. Leffectif correspond aux nombre de plantes récoltées a Iintérieur de 6 qua-
drats, chacun de 3 m?. L'échelle verticale est donnée en pourcentage pour faciliter la comparaison entre différentes

populations.

Laminaria hyperborea at Langey, age distribution in the populations. The depth is given in m below chart datum. The sample size cor-
responds to the total number of plants within 6 squares each with a surface area of 3 m2. The vertical scale is given in percentage to

facilitate the comparison between different populations.

que celles de la partie de faible profondeur. A
Fagurey, 2 9 m de profondeur, plus de 5 %
des plantes avaient plus de 8 ans tandis qu'a 3
et 6 m, moins de 1 % des plantes représen-
taient cette classe d’age (fig. 29). A Skard, ce
phénoméne apparait moins nettement, méme
si les plantes agées sont, en général, mieux
représentées en profondeur que plus haut (fig.
30). Il faut aussi ajouter qu’il y a relativement
beaucoup plus de plantes de3etdansal2m
qua des profondeurs plus faibles. Mais ici, il

faut tenir compte de I’échantillonnage; al2
m, qui est prés de la limite inférieure des
champs de Laminaires dans cette localité,
Peffectif ne comportait qu’un petit nombre de
plantes.
Structure d’dge des populations

Les figures 27, 28, 29 et 30, qui viennent
d’étre commentées au point de vue de la lon-
gévité, montrent également des variations
quant 2 la structure d’age des populations €tu-
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£ Figure 28. Laminaria hyperborea a Oddbjarnarsker; distribution d’age des populations. La profondeur est indiquée
% en métres au-dessous du zéro des cartes nautiques. L effectif correspond aux nombre de plantes récoltées 2 lintérieur
& de 6 quadrats, chacun de 2 m?2. L’échelle verticale est donnée en pourcentage pour faciliter la comparaison entre dif-
A férentes populations.
3 Laminaria hyperborea at Oddbjarnarsker; age distribution of the populations. The depth is given in m below chart datum. The sample
2 size corresponds to the total number of plants within 6 squares each with a surface area of 2 m2. The vertical scale is given in percentage
3 Q to facilitate comparison between different populations.
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Figure 29. Laminaria digitata
3 Fagurey, distribution d’age
des populations. La
profondeur est indiquée en
métres au-dessous du z€ro
des cartes nautiques.
Leffectif correspond aux
nombre de plantes récoltées
3 l'intérieur de 6 quadrats,
chacun de 2 m%. L’échelle
verticale est donnée en
pourcentage pour faciliter la
comparaison entre
différentes populations.
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Laminaria digitata at Fagurey,
age distribution of the
populations. The depth is given
in m below chart datum. The
sample size corresponds to the
total number of plants within 6
squares cach with a surface area
of 2 m?. The vertical scale is given
in percentage to facilitate
comparison between different
populations.
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cette localité, les juvéniles sont, par contre,
moins importantes et la structure est plus ir-
réguliere.

A Oddbijarnarsker (fig. 28), localité la plus
battue, le diagramme des classes d’age de L.
hyperborea est irrégulier pour tous les niveaux
étudiés. Méme si des plantes de 1 a 2 ans do-
minent en nombre a presque toutes les pro-
fondeurs, un second pic de plantes s’observe
entre 5 et 8 ans, puis le nombre décroit irrégu-
lierement jusqu’a I’age maximum.

Laminaria digitata. La situation est similaire
pour Laminaria digitata. A Fagurey (fig- 29),

3 faible profondeur, la structure de la popu-
lation est semblable a celle a faible profon-
deur 2 Langey avec une dominance de plantes
juvéniles et une diminution réguliere du
nombre, au fur et & mesure que I'age aug-
mente. A des profondeurs plus élevées, la
structure d’dge des populations est plus ir-
réguliére avec deux modes, I'un comportant
des plantes de 1 2 2 ans, l’autre avec des
plantes de 4 2 7 ans.

A Skard (fig. 30) il y a une dominance mar-
quée de plantes de 1 a 2 ans a toutes les pro-
fondeurs sauf, a la limite inférieure de la
population a 12 m. Mais c’est seulement & 6 m
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que l'on trouve une diminution réguliére de
l'effectif en fonction de I’age. A toutes les
autres profondeurs étudiées il existe un se-
cond mode plus ou moins distinct composé de
plantes de 6 ans.

DISCUSSION

Plusieurs techniques ont €té mises en oeu-
vre pour déterminer I’age des Laminaires dans
une population; a part la méthode utilisée
dans la présent travail, les plus utilisées sont
celles basées sur la longueur des stipes et les

12345678

Figure 30. Laminaria digitata
3 Skard, distribution d’age
des populations. La
profondeur est indiquée en
metres au-dessous du zéro
des cartes nautiques.

L effectif correspond aux
nombre de plantes récoltées
3 P'intérieur de 6 quadrats,
chacun de 2 m?. L’échelle
verticale est donnée en
pourcentage pour faciliter la
comparaison entre
différentes populations.
Laminaria digitata at Skard, age
distribution of the populations.
The depth is given in m below
chart datum. The sample size
corresponds to the total number
of plants within 6 squarcs each
with a surface area of 2 m*. The
vertical scale is given in
percentage t0 facilitate
comparison between different
Age populations.

types morphologiques. Kirjeva et Stchapova
(1938) et plus tard Cosson (1967) et Pérez
(1969a) ont utilisé les modes apparaissant
dans les histogrammes queé montre la distri-
bution des longueurs des stipes chez Lami-
naria digitata. Kirkman (1981), en Australie,
gest basé sur les différents types morpholo-
giques de Ecklonia radiata pour diviser la
population en stades de développement dif-
férents comme l'ont fait aussi Druehl et al.,
(1987) pour Laminaria groenlandica en Co-
lombie britannique.

Pour les arbres de foréts, I'utilisation de la

R RS S AT

P Y




taille comme indicateur d’age est sujet a
réserves, a cause de la variation importante de
la vitesse de croissance des individus (Harper
1977). Cette remarque s’applique également
aux algues, telles les Laminaires, comme nous
le verrons ultérieurement (chap. 9) en étu-
diant leur croissance.

L'age des individus, de lautre cOté, n’est
pas un reflet exact de l'état de développe-
ment. La croissance des sujets jeunes peut
¢tre inhibée, par exemple a la suite de la dimi-
nution de la lumiére due au voisinage d’indivi-
dus plus grands; leur développement et leur
reproduction se trouvent perturbés, voire re-
tardés. Kain (1975) a observé, a ile de Man,
que les individus de L. hyperborea qui
croissent 2 l'intérieur d’une végétation dense
composée des plantes adultes ne se repro-
duisent qu’a 3 ans tandis que ceux qui se déve-
loppent en dehors de I'influence des plantes
adultes deviennent fertiles des I'age de 15
mois. A ce sujet on remarque qu'a Breidi-
fjorour les Laminaires ne semblent devenir
fertiles qu’apres 'age de 4 ans au moins (cf. p.
93).

A Breidifjordur la longévité des deux Lami-
naires. L. hyperborea et L. digitata est trés
¢levée en comparaison des populations étu-
diges ailleurs. Dans cette région, les plantes
de L. hyperborea les plus agées atteignent 25
ans, d’aprés ’estimation du nombre d’an-
neaux concentriques du stipe, et il n’est pas
rare de trouver des plantes de 20 ans ou plus.
Dans les Iles Britanniques, les individus les
plus 4gés atteignent 15 ans cependant que des
plantes dépassant 12 ans sont rares (Kain
1977). En montant du sud au nord, d’Angle-
terre en Ecosse, la longévité des algues
semble augmenter (Kain 1963). Sur la cote
ouest de la Norvége la longévité est, en gé-
néral, plus élevée qu'aux Iles Britanniques;
des plantes de plus que 12 ans y sont assez
fréquentes (Kain 1967). A I'extrémité nord de
la Norvege, en Finnmark, Grenager (1956) a
trouvé en dragage des individus de L. hyper-
borea agées de 18 ans. Les stipe de 2 m de
longueur ou plus, semblables 2 ceux trouvés a
Breidifjérour, sont abondants dans cette ré-
gion (Grenager 1956).
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La tendance semble donc étre 'augmenta-
tion de la longévité de L. hyperborea en mon-
tant vers le nord. Breidifjordur se situe pres
de I’extrémité nord de I'aire de répartition de
L. hyperborea dans I’ Atlantique Nord et il
n’est donc pas surprenant que ce soit précisé-
ment 12 qu'on trouve les plantes les plus
agées.

L’age maximum de L. digitata trouvé a
Breidifjorour a été de 11 ans. Gayral et Cos-
son (1973) dans leur mise au point sur la bio-
logie de L. digitata considérent que l'age
maximum de L. digitata est de 5 a 6 ans. Sur
les cotes frangaises il n’a pas ét€ possible d’uti-
liser les anneaux concentriques du stipe pour
déterminer I'age des individus de cette espece
(Pérez 1970). L'age maximum a été fixé a 5
ans en suivant la croissances des plantes selon
la technique de marquages in situ. 11 apparait
donc que les plantes de L. digitata des lati-
tudes élevées deviennent, comme c’est le cas
chez L. hyperborea, plus 4gées que celles de
basses latitudes.

Dans I’Océan Pacifique, le méme phéno-
meéne semble se manifester chez Laminaria
groenlandica, qui peut atteindre 6 ans en Al-
aska (Duggins, 1980), tandis que plus au sud
en Colombie britannique, les individus les
plus agés n’ont que 3 3 4 ans au maximum
(Druehl et al. 1987).

1l ressort de ces études que L. hyperborea
de Breidifjordur présente le maximum de
longévité actuellement connu pour les Lami-
naires, et I’dge atteint par L. digitata se situe
aussi parmi les plus €levés. Parmi d’autres
espéces étudiées du genre Laminaria a lon-
gévité élevée on peut citer L. setchellii Silva,
qui atteint au moins 17 ans (Klinger et De
Wreede 1988), et L. ochroleuca, 12 ans (Drew
1972). Chez les autres Laminariales, Ptery-
gophora californica a une longévité d’au
moins 14 ans (Dayton et al. 1984; De Wreede
1984), Eisenia arborea de 12 ans (Dayton et al.
1984) et Ecklonia radiata de 10 ans (Novaczek
1981).

A Breidifjordur, les plantes les plus agées
de Laminaria hyperborea se trouvent le plus
souvent 2 faible profondeur et la longévité
diminue ensuite avec la profondeur. Kain
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(1977) a également observé une réduction de
la longévité chez L. hyperborea en rapport
avec la profondeur dans plusieurs endroits
autour des Iles Britanniques. L’explication la
plus plausible de ce phénomeéne est en pre-
mier lieu que la lumiere favorise le développe-
ment des Laminaires 2 faible profondeur. En
second lieu, 2 cause des mouvements de l'eau,
’absorption des sels nutritifs est accélérée;
pour la méme raison le développement des
épiphytes est probablement défavorisé a de
faibles profondeurs, comme I’est aussi l'ac-
tivité des herbivores. D’autre part I’eau trop
agitée semble avoir un effet négatif sur la
longévité.

Chez L. hyperborea, nous avons vu que la
longévité des plantes est plus élevée a Langey
qu’a Oddbjarnarsker et celle de L. digitata est
plus élevée a Fagurey qu’a Skard, c’est-a-dire
que la longévité des deux espéces est plus
¢levée dans les localités abritées que dans les
localités battues. Dans les localités trés expo-
sées la mortalité, déduite de la diminution de
effectif avec I’age, semble, en outre, étre
plus élevée, réduisant ainsi la longévité.

La distribution des ages des Laminaires a
Breidifjordur peut étre divisée en deux
groupes. Le premier groupe est constitué de
populations ou les plantes de 1 a 2 ans sont
trés nombreuses et effectif des classes d’age
diminue réguliérement avec I'age; le nombre
de jeunes plantes est trés ¢élevé dans les sta-
tions abritées, et en profondeur faible, c’est-a-
dire 2 Langey pour L. hyperborea et a Fagur-
ey pour L. digitata, ou plus de 90 % des
plantes sont dans leur premiére ou deuxi¢me
année. Dans le deuxieme groupe les jeunes
individus sont également nombreux mais
d’autres classes d’dge sont aussi bien repré-
sentées. Plusieurs modes apparaissent dans les
diagrammes de la distribution d’age, notam-
ment 2 Oddbjarnarsker et a Skard (fig. 28 et
30), et dans des profondeurs élevées de
Langey et de Fagurey. Les différents modes
observés varient, sauf a Skard ou les plantes
agées de 6 ans constituent le second mode a
tous les niveaux.

La force des vagues, dans un lieu donné, est
trés variable selon le temps et la direction des
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vents et peut changer suivant la saison, d’une
année 2 l'autre et méme entre périodes plus
Jongues. Dans des stations battues, ou I'effet
des vagues est le plus fort, on peut donc s’at-
tendre a ce que la mortalité, le recrutement et
les conditions influencant le développement
des jeunes sporophytes soient irréguliers; il
parait donc naturel de trouver, dans les loca-
lités battues, une distribution d’age irrégu-
liere.

Kain (1977) a propos€ une autre explication
de la distribution d’age irréguliere des popula-
tions des Laminaires. Elle suggére que dans
des stations abritées le recouvrement des
lames des L. hyperborea adultes contribue a la
réduction de la lumiére, empéchant ainsi le
recrutement des plantes juvéniles sous-ja-
centes (angl: “canopy-effect”); quand une ol
plusieurs plantes agées meurent ou sont ar-
rachées, il y a création de place vacante pour
la colonisation par de jeunes Laminaires.

On peut donc penser que les meilleures
conditions pour le recrutement des plantules
soient la faible profondeur ou ’agitation de
l'eau est modérée, c’est-a-dire suffisante pour
enlever les plantes adultes mais pas trop forte
pour empécher I’installation des spores et des
zygotes. De telles conditions se trouvent pour
L. hyperborea a la localité semi-battue de
Langey, a I’abri de la houle du large. Fagurey
est, par contre, une localité bien abritée, mais
soumise 2 un courant assez fort qui semble
avoir le méme effet sur la population en enle-
vant les individus adultes créant ainsi con-
stamment de la place libre, disponible a la
colonisation des jeunes individus. Par consé-
quent, la distribution d’age de L. digitata y est
caractérisée par une dominance des plantes
jeunes et une diminution réguliere de I'effectif
des classes d’age supérieures. L’effet abrasif
de la glace flottant au niveau de marée basse
est beaucoup plus destructeur car elle
n’épargne méme pas les jeunes individus et la
population est renouvelé chaque année.

Par I’élimination expérimentale des plantes
adultes, plusieurs auteurs ont obtenu une
forte augmentation du recrutement de jeunes
Laminaires, comme Macrocystis pyrifera
(Rosenthal et al. 1974; Pearse et Haines 1979;
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Santelices et Ojenda 1984), Ecklonia radiata
(Kirkmann 1981; Kenelly 1987), Lessonia ni-
grescens (Santelices et al. 1980) et Egregia
levigata (Black 1974). Par contre, Chapman
(1984) n’a pas observé une augmentation du
recrutement aprés enlévement des plantes
adultes de Laminaria longicruris au Canada.
Une expérience s'impose pour vérifier si en Is-
lande le recouvrement des individus adultes
empéche le recrutement des jeunes Lami-
naires.

A la localité d’0Oddbjarnarsker, sur le fond
3 3 m, le substrat est couvert a presqueé 100 %
de Corallina officinalis, et la densiié de Lami-
naria hyperborea et surtout de jeunes plantes
y est trés réduite. Il semble que la strate de C.
officinalis empéche I’installation des jeunes
plantes. Le méme effet des Corallinacées ar-
ticulées, sur le développement de Macrocyst-
is, a été signalé en Californie (Dayton et al.
1984). Au Canada diverses algues rouges de la
strate herbacée affectent Iinstallation de
jeunes sporophytes dans les populations de L.
longicruris et L. digitata (Chapman 1984),
tandis qu'en Australie, certaines espéces de
Dictyota font obstacle, de la méme facon, au
recrutement d’Ecklonia  radiata (Kenelly
1987).

La mortalité due au broutage par des
macroherbivores tels que les Oursins ou des
Gastéropodes ne semble pas étre importante
dans les populations étudiées a Breiodifjorour.
Des comptages préliminaires ont donné moins
d’un Oursin (Strongylocentrodus droeback-
iensis et Echinus esculentus) pour 6 m* dans
'ensemble de la zone des Laminaires. Les
Gastéropodes herbivores tels que Lacuna
vincta et Patina pellucida ont €té trouvés sur
les Laminaires de Breidifjorour mais toujours
en nombre trés limité (cf. p. 60).

On peut se demander si la distribution d’age
des populations a Breidifjordur, révélée au
cours de nos études, est représentative ou
seulement une image instantanée de struc-
tures constamment modifiée. Autrement dit,
peut-on espérer trouver la méme structure
d’age d’une année a l'autre dans les popula-
tions des Laminaires de Breidifjordur? Pour
qu’une population conserve sa structure d’age

il faut que la natalité et la mortalité restent les
mémes d’une année a l'autre (“population
stable”, Dajoz, 1974). A faible profondeur, a
Breidifjérour, les populations de L. hyper-
borea, dans la localité semi-battue de Langey
(fig. 27), et de L. digitata, dans la localité
abritée de Fagurey (fig. 29), semblent avoir le
caractére de population stable, vu qu’elles
présentent une diminution réguliere des ef-
fectifs de classe d’age avec ’augmentation de
Iage. Il semble donc probable que la natalité
et la mortalité selon I'age varient peu d’une
année a l'autre.

Mais il faut étudier la structure d’age, et le
recrutement des jeunes plantules d’une méme
population pendant plusieurs années succes-
sives, pour déterminer si la natalité et la
mortalité restent constantes. De Wreede
(1986) a suivi la structure d’age d’'une méme
population de Pterygophora californica au
Canada pendant trois ans, et trouvé que la
mortalité était variable d’une année a l'autre,
et d’une classe d’age a l'autre; de plus Dayton
et al., (1984) ont révélé pour la méme espece
en Californie, que la fécondité d’une classe
d’age donnée varie considérablement d’une
année sur l'autre; le changement de structure
d’age des deux populations de P. californica
dans le temps est donc imprévisible. 11 est
d’ailleurs trés rare que les populations natu-
relles soient stables (Barbault 1984).

La structure d’age des populations de Lami-
naires est connue dans quelques régions (Kain
1963, 1977; John 1971; Drew 1972; Dayton et
al. 1984; De Wreede 1984; Klinger et De
Wreede 1988). Généralement, selon ces étu-
des, cette structure apparait irréguliere, avec
relativement peu de plantes juvéniles, et une
dominance d’une ou plusieurs classes d’age de
plantes adultes. Selon Kain (1977), c’est la
stabilité du milieu et l'effet du recouvrement
des lames des plantes adultes, qui condi-
tionnent la structure particuliere de ces
populations. Connell (1975), par contre,
pense que les populations irrégulieres, ou
dominent une ou quelques classes d’age de
plantes adultes, apparaissent quand ces popu-
lations échappent auX conditions normale-
ment défavorables pour le développement de
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l’algue. Ce dernier point de vue semble beau-
coup plus conforme aux données observées 2
Breidifjorour, ou l'on rencontre précisément
des populations 2 structure d’age irréguliere
dans les localités exposées soumises, de plus,
3 des tempétes imprévisibles et d’intensité
variable comme par exemple 2 Oddbjarnar-
sker. Les populations a structure d’age régu-
liere, par contre, s€ trouvent dans des stations
moyennement battues comme 2 Langey.

Les conclusions de ce chapitre peuvent étre
résumées comme suit:
__les Laminaires digitées de Breidifjordur de-
viennent trés agées, en comparaison avec les
Laminaires des populations ¢étudiées ailleurs.
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Il se confirme, en général, que la longévité
augmente du sud au nord, dans l'aire de ré-
partition des especes.

— les conditions les plus favorables, a la fois
pour le recrutement des populations des
Laminaires et pour la longévité des sporo-
phytes, se trouvent dans des stations relative-
ment abritées et de faible profondeur. La, les
individus deviennent le plus agés et Ieffectif
des classes d’age diminue régulierement avec
I'age des plantes, ressemblant alors a des
populations stables. En mode battu, la distri-
bution d’age est irréguliére en raison des va-
riations imprévisibles des conditions physi-
ques de P’environnement.
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0. Croissance saisonniere

INTRODUCTION

1l est utile de préciser ici ce que nous en-
tendons par croissance. Le mot croissance a
été défini, par exemple, par Champagnat
(1969) comme “I’ensemble des phénomenes
qui se traduisent par une augmentation ir-
réversible des dimensions et du poids d’un
individu ou des organes qui le composent”.
Cette définition s’applique bien au phéno-
méne que nous avons mesuré et qui sera pré-
senté dans ce chapitre.

Avant de commencer I'étude de la crois-
sance chez Laminaria digitata et L. hyper-
borea in situ en Islande, une description som-
maire du mode de croissance des Laminaires
s’impose.

La croissance principale des Laminaires est
concentrée dans la zone intercalaire entre la
Jame et le stipe (zone stipo-frondale) ajoutant
du tissu a la lame, vers le haut, et contribuant
a I'allongement du stipe, vers le bas (cf. Stein-
biss et Schmitz 1974). La plus grande partie du
tissu formé est ajoutée a celle de la lame qui
est ainsi renouvelée chaque année. La lame de
l'année précédente reste au bout de la nou-
velle lame, pour quelque temps, avant d’étre
arrachée, soit petit a petit, soit en entier. La
distinction entre les deux parties de la lame est
souvent marquée par un rétrécissement qui
résulte des différences qui existent entre la vi-
tesse de croissance aux différentes saisons.
Une petite partie seulement de la croissance
primaire affecte le stipe et les hapteres qui
sont pérennes.

D’autres méristemes dites méristodermes
forment une assise corticale; ils sont respon-
sables de la croissance en épaisseur du stipe et
de la lame et de la largeur de celle-ci. De plus,
3 la base du stipe, chaque année, est formé un

nouveau verticille d’hapteres, juste au-dessus
des haptéres de I'année précédente (fig. 31).
L’allongement du stipe et la croissance de la
lame sont plus ou moins saisonniers suivant
les espéces et les localités.

Les facteurs du milieu qui influencent la
croissance des Laminaires sont divers: fac-
teurs physiques: température, éclairement,
photopériode, ou chimiques: abondance des
nitrates par exemple. Mais ces facteurs agis-
sent le plus souvent en synergie et il n’est pas
toujours facile, en milieu naturel, de définir
exactement le role de chacun d’eux.

1l a été montré que la croissance chez les
Laminaires varie considérablement d’une
population a I'autre (Kain 1979) et aussi au
sein d’une méme population en fonction de la
profondeur (John 1970; Pérez 1971a; Liining
1979). Dans la plupart des cas la croissance
maximale s’accomplit  la fin de ’hiver ou au
début du printemps, pendant la période de
basses températures et d’éclairement faible.
Ceci est par exemple le cas pour la majorité
des populations de Laminaires des régions
tempérées (Parke 1948; Sundene 1964; Cos-
son 1967; Pérez 1969a; Lining 1971; Mann
1972b; Braud 1974; Kain 1976b; Gagné et al.
1982). Mais il existe aussi des populations
dont la croissance maximale s’effectue pen-
dant I’été et coincide ainsi avec le maximum
de la température et de la lumiére (Dieck-
mann 1980; Chapman et Lindley 1980; Ander-
son et al. 1981; Gagné et al. 1982).

Le cycle annuel de croissance dépendrait,
comme cela a été montré pour L. longicruris
en Nouvelle Ecosse au Canada, de la teneur
en sels nutritifs, en particulier de nitrates,
dans ’eau de mer (Chapman et Craigie 1977;
Gagné et al. 1982). Selon ces auteurs, le début
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Figure 31. Détail des haptéres en formation des L:

Laminaria hyperborea (Gunn.) Fosl., c) L. digitata (Huds.

aminaires de Breidifjorou
) Lam. f. genuina Le Jolis. On note la formation du verti-

r. a) L. digitata £. cucullata Le Jolis., b)

cille d’hapteres (fleches); photographies prises au mois de juin 1987.

Details of the haptera of the Laminarians in Breidifjorour. a) L. digitata f. cucullata Le Jolis., b) Laminaria hyperborea (Gunn.) Fosl.,
c) L. digitata (Huds.) Lam. f. genuina Le Jolis. A ring of haptera is formed just above the haptera of the previous year (arrows). The

photo was taken in June 1987.

de la croissance hivernale peut étre mis en
rapport avec 'augmentation de la teneur en
nitrates dissous dans I'eau de mer; le ralen-
tissement de la croissance au cours de ’été
est, par contre, la conséquence de la dé-
ficience en nitrates aprés la poussée prin-
taniere du phytoplancton. Lining (1979) a
montré qu’a Héligoland les especes L. hyper-
borea, L. digitata et L. saccharina arrétent
leur croissance a des périodes différentes de
I’année méme si elles sont cultivées in situ,
cote a cote, et donc toutes dans les mémes
conditions de milieu; de plus la concentration
en nitrates de 'eau de mer, dans cette localité,
reste relativement élevée pendant toute 'an-
née. La croissance des Laminaires selon
Liining (1979) dans ces régions ne serait donc
pas directement affectée par la teneur en sels

nutritifs. Liining (1986) a plus tard montré
que linitiation de la croissance de la lame
chez L. hyperborea est sous contrdle photo-
périodique, Uinitiation se faisant sous un ré-
gime de jour court, alors qu’elle est inhibée
par une durée d’éclairage journaliere de 13
heures ou plus.

L’objectif des mesures entreprises était
d’étudier in situ le mode de croissance de L.
hyperborea et L. digitata en Islande au cours
des saisons, de comparer la vitesse de crois-
sance dans ces populations subarctiques avec
celle des populations des régions plus méri-
dionales. Mais en outre, les résultats des telles
études permettent de tester la méthode utilisée
pour déterminer I'age des plantes (cf. p. 20, 65
et 66); comme nous le développerons dans 12
disscussion (p. 83 et 84).




RESULTATS

L’étude de la croissance saisonniére chez les
deux espéces envisagées a été faite in situ sur
des individus portant au départ un stipe d’a
peu pres la méme longueur, soit de 7 a 10 cm.
Pour L. hyperborea la croissance a été suivie
en plongée a 6 m de profondeur a Langey et
pour L. digitata 3 1a méme profondeur & Fag-
urey. Seules la Jongueur de 1a lame et celle du
stipe ont été mesurées (p- 11 et fig. 4).

Le nombre des sujets mesurés a été de 20,

pour chaque espéce, au départ, en juillet
1981. Progressivement ce nombre a diminué
(fig. 32). Cette diminution chez L. digitata a
été au début plus rapide que celle de L. hyper-
borea. Aprés 6 mois d’études 40 % des indivi-
dus de L. digitata avaient disparu tandis qu’il
a fallu attendre presque 12 mois pour observer
ce méme pourcentage de disparition chez L.
hyperborea. Aprés un an d’observations il
restait la moitié de Ieffectif des deux especes
et a la fin des études, en septembre 1983,
apres 27 mois, il ne restait que trois individus
marqués de L. digitata et cinq de L. hyper-
borea. Les résultats montrent que la mortalité
des jeunes plantes de L. digitata est apparem-
ment plus élevée que chez L. hyperborea, il
semble aussi quil y a des variations saison-
niéres de la mortalité chez L. digitata caracté-
risées par une perte maximale 2 'automne. La
mortalité de L. hyperborea, par contre, est
plus réguliére au cours de ’année. Il faut ce-
pendant remarquer que le nombre de plantes
mesurées est faible, surtout au cours de la
deuxieme année, mais les résultats donnent
tout de méme une indication sur le taux de
mortalité et la croissance des plantes pendant
cette période.

A la fin de cette étude in situ les plantes qui
ont survécu ont été récoltées, puis leur age
déterminées au moyen du comptage des an-
neaux concentriques de tissu foncé, 2 la fois
dans des sections transversales et longitudi-
nales du stipe. Toutes les plantes avaient
quatre anneaux, soit quatre ans, au terme de
nos observations.

Aucune des plantes des lots marqués, ni
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Figure 32. Diminution de Peffectif mesuré au cours des
27 mois d’étude de la croissance de Laminaria digitata
et de L. hyperborea. On note que la mortalité de L.
digitata est saisonniére tandis que celle de L. hyper-
borea qui est en général plus faible ne montre pas ce
rythme saisonnier. L’effectif au début des observations
a été de 20 individus pour chaque espeéce.

Reduction of the number of tagged plants during the 27 months
growth-study of Laminaria digitata and L. hyperborea. The
mortality rate of L. digitata is seasonal while the lower mortality
rate of L. hyperborea does not show this seasonality The
number of tagged plants at the beginning of the study was 20 for

each species.

chez L. hyperborea, ni chez L. digitata, n’est
devenue fertile.
Les résultats des mesures in Situ de la crois-
sance en longueur des Laminaires 2 Breidi-
fjérour sont reportes sur les figures 33 2 36. Ils
montrent qu’il y a des variations importantes
dans la croissance d’un individu a l'autre chez
les deux espéces. Ces variations sont surtout
importantes en ce€ qui concerne la croissance
des stipes (fig. 332 et b). Au début des obser-
vations les stipes étaient de taille semblable.
A la fin de I’étude, au bout de deux ans, le
stipe le plus long a été deux fois plus long que
celui qui avait eu la croissance la plus faible.
Ce phénomene a €té observé chez les deux
especes étudiées. Toutefois les variations ont
été, en général, plus importantes chez L.
hyperborea que chez L. digitata. Les moyen-
nes, a cause de ces variations et du faible ef-
fectif, ne donnent qu'une image incompléte
de la croissance des plantes. Pour cette raison
nous avons choisi de présenter la croissance
de plusieurs plantes sur les graphiques (fig. 33




et 35) ce qui permet une meilleure apprécia-
tion de la croissance réelle des plantes. Toute-
fois malgré leur faible représentativité les mo-
yennes des parameétres mesurés seront uti-
lisées pour suivre ’évolution des longueurs

des stipes et des lames dans le texte suivant.

CROISSANCE DU STIPE

Croissance en longueur

Laminaria digitata. On peut facilement dis-
tinguer sur les graphiques relatifs aux varia-
tions saisonnieres de la croissance des stipes
de L. digitata (fig. 33a) deux périodes par an.
’une ou la croissance est rapide, l’autre, ou la
croissance est lente et parfois nulle. La crois-
sance rapide commence en février—mars et s€
poursuit pendant 'été jusqu'au mois d’oc-
tobre la premiére année et jusqu’en novem-
bre—décembre la deuxieme année. Pendant la
croissance lente d’hiver cest-a-dire d’octobre
1981 2 avril 1982, 12 plupart des stipes n’ont
subi aucune ¢longation, et au cours du deu-
xieme hiver ’élongation reste également peu
sensible, comparée a I’allongement estival.

Lorsque les mesures du stipe chez L. digi-
tatg ont commencé €n juillet 1981, les stipes
étaient déja entrés dans leur phase de crois-
sance rapide (fig. 33a). Vers la fin de cette
phase, en octobre, la longueur des stipes est
passée de 5,3 cm en moyenne a 12,0 cm.
Pendant la période de croissance lente, d’oc-
tobre 2 mars de 'année suivante, les stipes s€
sont allongés en moyenne de 2,1 cm et ont
alors atteint 14,1 cm. En avril la croissance
rapide a repris et 2 duré jusqu’en octobre—no-
vembre. Apres cette période, les stipes ont
atteint en moyenne 40,4 cm. Apreés la deu-
xieme période de croissance lente, en avril
1983, les stipes ont atteint 43,7 cm en mo-
yenne. En septembre 1983, quand les obser-
vations ont pris fin, les trois stipes qui res-
tajent avaient une moyenne de 60,7 cm de
longueur; a ce moment la plante la plus petite
était pourvue d’'un stipe de 37 cm tandis que le
stipe le plus long avait 86 cm.
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Laminaria hyperborea. La croissance du stipe
de L. hyperborea (fig. 33b) présente égale-
ment deux périodes par an, une période de
croissance rapide et l'autre de croissance
lente. La croissance rapide commence,
comme chez L. digitata, en février—mars, et
atteint son maximum en juin—juillet pour
s’achever en septembre. A cette époque la
croissance du stipe entre dans une période
d’arrét ou devient tres lente. Cette situation
dure jusqu’au mois de février I’année sui-
vante. La période de croissance rapide est
donc sensiblement plus courte chez L. hyper-
borea que chez L. digitata.

Lorsque les mesures ont commencé en
juillet 1981, les stipes avaient déja ralenti leur
croissance; ils étaient entrés dans leur phase
de croissance lente; leur longueur était alors
7,0 cm en moyenne. Au début de février 1982,
les stipes ont atteint une longueur moyenne de
10,1 cm, tandis qu’apres la période de crois-
sance rapide qui suivait, de mars a aout, ils
mesuraient 19,0 cm en moyenne. Au cours de
la saison hivernale suivante, jusqu’en février,
les stipes se sont accrus de 5 cm en moyenne.
En février les stipes ont débuté leur deuxieme
période de croissance rapide et 2 la fin de
cette période en septembre 1983, ils mesu-
raient en moyenne 32,5 cm de longueur. La
croissance totale du stipe de L. hyperborea ne
représentait donc qu’approximativement la
moitié de celle de L. digitata pendant la méme
période d’étude.

Vitesse de croissance

Laminaria digitata. L2 vitesse de croissance
du stipe de L. digitata, exprimée en mm par
jour (fig. 34a), a été a son maximum en sep-
tembre pendant les deux premieres années
d’observation. Au cours de la premiere année
d’étude, 1981, cette vitesse était en moyenne
de 1 mm par jour, etau cours de ’année 1982,
le maximum mesuré a été de 1,8 mm par jour.
Au cours de I'année 1983 la vitesse maximale
de croissance a €té 1,4 mm par jour, mais il
faut remarquer qu'a ce moment il ne restait
que 3 plantes marquées. La vitesse minimale 2
été observée pendant le premier hiver, d’oc-



Figure 33. Evolution de la
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longueur des stipes mesurée Al
in situ: a) L. digitata a
Fagurey, b) L. hyperborea a
Langey. Seules les plantes
ayant survécu pendant plus
d’un an sont figurées.
Chaque courbe représente
un individu. Les batons épais
sur les abscisses indiquent les
dates des mesures.
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digitata at Fagurey, b) L.
hyperborea at Langey. Only the

plants that survived for more

than a year are shown in the i i g 2 & aa 8 & 2 il 2
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growth of a single individual. The
bars on the abscissa mark the 1981 I 1982 l 1983

dates of measurement.

tobre 2 février, et pendant le deuxiéme hiver,
de décembre 2 février avec une croissance de
0,2 et 0,3 mm par jour, respectivement.

La croissance des stipes de L. digitata
montre des variations assez importantes et il
ne semble exister aucune relation entre la
longueur initiale du stipe et sa vitesse de crois-
sance. En effet une des plantes, dont le stipe
était le plus long au début de la période
d’observation, avait le stipe le plus court a la
fin. Dans ce cas, la vitesse de croissance du

stipe au cours de la premiere année d’obser-
vation a été la plus réduite parmi toutes les
plantes observées, tandis qu’au cours de la
derniére période de croissance rapide la vi-
tesse a été identique chez toutes les plantes.

Laminaria hyperborea. La vitesse moyenne de
croissance du stipe de L. hyperborea (fig. 34b)
varie de 0,1 mm a 1,1 mm par jour suivant la
saison. La vitesse maximum de croissance a
été mesurée en fin juin, début juillet et le mi-
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nimum en hiver, de septembre a février. En
1982, le maximum a été de 1,1 mm par jour et
en 1983 de 0,9 mm par jour, soit d’environ la
moitié de celle observée chez L. digitata.
Quand nous avons commencé les mesures, en
juillet 1981, la période de croissance maxi-
male était probablement passée.

Chez L. hyperborea il existe des variations
dans la croissance des stipes aussi importantes
que chez L. digitata. Chez une des plantes de
L. hyperborea le stipe ne s'est allongé que de
4 cm pendant la totalité de la période d’obser-
vation. Chez les autres individus 1’élongation
a été de lordre de 18 2 44 cm durant la méme
période.

Pour conclure, les études montrent ainsi
qu’il existe une différence entre la vitesse de

croissance du stipe chez les deux especes, celle

Figure 34. Vitesse de
croissance du stipe de
Laminaria digitata (a) et de
L. hyperborea (b). Les traits
horizontaux indiquent les
périodes pour les-quelles les
moyennes ont &t€ calculées,
les traits verticaux sont les
écart-types, montrant la
distribution des données
autour des moyennes.
Growth rate of the stipe of
Laminaria digitata (a) and L.
hyperborea (b). The horizontal
lines indicate the period for
which the means have been
calculated and the vertical bars
the standard deviation.

de L. digitata étant, en général, nettement

plus élevée que
8). En comparan

celle de L. hyperborea (tabl.
t les maxima statistiquement

par le test “t” de Student-Fischer on se rend

compte que cette
cative. Pourtant

différence n’est pas signifi-
il existe une différence

significative entre les longueurs moyennes des
stipes des deux espéces pour toute la période
de juillet 1982 jusqu’a la fin des observations,

en septembre 1983 (n

on figuré sur le tableau).

Les stipes de L. digitata sont nettement plus
longs durant cette période. Au début il n’y
avait pas de différence significative entre les
longueurs moyennes des stipes des deux

especes. Ceci indiqu
vitesse de croissance

elle.

e que la différence de la

des deux espéces est 1¢-




TABLEAU 8

Comparaison de la vitesse de croissance maximale (mm
j # écart type) chez L. hyperborea et L. digitata me-
surée a Breidifjorour. Les probabilités sont calculées par
le test “t” de Student-Fisher

Comparison of the maximal growth rate (mm day’+ standard
deviation) for L. hyperborea and L. digitata measured in Breidi-
fjorour. The probabilities were calculated by the test “Student-
Fisher-t”.

1982 | 1983
STIPE
Laminaria 1,08 mm, *£1,20 0,92 mm, +0,27
hyperborea n=7 n=>5
Laminaria 1,79 mm, *£0,91 1,41 mm, +0,56
digitata n="7 n=3
probabilité 0,24 (n.s.) 0,13 (n.s.)
LAME
Laminaria 2,99 mm, + 1,18 | 7,33 mm, +2,85
hyperborea n=6 n=>5
Laminaria 4,91 mm, +1,66 8,31 mm, +4,42
digitata n=9 n=3
probabilité 0,026* 0,71 (n.s.)

CROISSANCE DE LA LAME

Contrairement au stipe la lame est totale-
ment renouvelée chaque année. Les gra-
phiques représentant la longueur de la lame
(fig. 35) montrent I’évolution de ce renouvel-
lement.

Croissance en longueur

Laminaria digitata. Au cours de I’année on
peut distinguer deux phases de croissance de
la lame de L. digitata, bien délimitées (fig.
35a): la premiére, la phase de croissance ra-
pide, a lieu de décembre a juillet—aoiit, la se-
conde, plus courte, est caractérisée par un
arrét de croissance de trois mois, entre sep-
tembre et novembre. Au début des observa-
tions, en juillet 1981, les lames mesuraient en
moyenne 26,7 cm de long alors qu’en octobre
de la méme année elles avaient atteint 44,4 cm
en moyenne. Pendant la deuxiéme période de
croissance rapide, de décembre 1981 a aout
1982, les nouvelles lames ont atteint 94,3 cm

en moyenne et apres la troisiéme période de
croissance, en juillet 1983, 128,3 cm. Ceci
montre que la lame formée chaque année est
de plus en plus grande au moins pendant les
premiéres années de la vie de 'algue.

Laminaria hyperborea. La lame de L. hyper-
borea (fig. 35b), comme celle de L. digitata,
présente deux périodes de croissance au cours
de I’année, 'une de croissance rapide, de fév-
rier a aoit, nettement séparée de l'autre de
croissance lente qui dure d’aott & février et
pendant laquelle la croissance cesse presque
totalement en novembre—décembre.

A la fin de ’année 1981, pendant le premier
hiver, les lames atteignaient 32,4 cm en mo-
yenne. Elles ont atteint 56,1 cm en moyenne,
aprés la deuxieéme période de croissance ra-
pide I’année suivante, et en septembre 1983,
aprés la derniére période de croissance ra-
pide, les lames de I'année avaient, en mo-
yenne 75,8 cm de longueur. Comme chez L.
digitata la lame formée est de plus en plus
grande chaque année pendant les premieres
années de la vie de l'algue.

Vitesse de croissance

Laminaria digitata. La croissance journaliére
de la lame de L. digitata (fig. 36a) a atteint son
maximum en avril-mai pendant la premiére
année d’observation, avec une vitesse de 4.9
mm par jour et en mai—juin au cours de la
deuxieme année avec une valeur de 8,3 mm
par jour. La vitesse a été la plus réduite en
octobre—novembre au cours des deux années
d’observation, avec une moyenne de 0,2 mm
par jour la premiére année. La deuxiéme
année les mesures n’ont révélé aucune Crois-
sance pendant cette période.

Laminaria hyperborea. La croissance journa-
liere de la lame de L. hyperborea (fig. 36b) est
3 son maximum en mai—juin la premiére
année soit 3,0 mm par jour, et la deuxiéme
année au début mai, avec une vitesse de crois-
sance de I'ordre de 7,3 mm par jour, c’est-a-
dire plus que le double de celle observée
'année précédente. Le minimum se situe en
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Figure 35. Evolution de la
longueur des lames mesurée
in situ: a) L. digitata 2
Fagurey, b) L. hyperborea 2
Langey. Chaque courbe
représente un individu. Les
batons épais sur les abscisses
indiquent les dates des
mesures.
Evolution of the length of the
fronds measured in siti: a) L.
digitata at Fagurey, b) L.
hyperborea at Langey. Each
curve represents the growth of a
single individual. The bars on the
abscissa mark the dates of
measurcmcnt.

(cm)

Longueur

A

ORAN

1983

1981 \ 1982

octobre—décembre, pour les deux périodes
J’observation, avec une croissance de 0 2 0,3
mm par jour.

Pour les deux especes la croissance journa-
liere est beaucoup plus glevée pendant I’année
1983 qu'en 1982 (tabl. 8). 1l en est de méme
pour la croissance totale de la lame. Bien qué

mente progressivement S€s dimensions, au
moins pendant les premieres années de la vie
des plantes.

La différence entre 12 vitesse de croissance
maximale des deux especes (tableau 8) se 1é-
vele significative pour ’année 1982 tandis que
les maxima de I’année 1983 ne différaient pas

significativement.

les effectifs pour la deuxieme année soient
faibles, ils indiquent que la lame annuelle aug-

b
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Figure 36. Vitesse de
croissance de la lame a) de
Laminaria digitata et b) de
L. hyperborea. Les traits
horizontaux indiquent les
périodes pour lesquelles les
moyennes ont €té calculées
et les traits verticaux les
écarts-types. Pour éviter une
erreur 2 cause de I'usure
apicale, seules les lames
portant ’ancienne lame au
bout de la nouvelle ont été
utilisées pour les calculs.
Growth rate of the frond of a)
Laminaria digitata and b) L.
hyperborea. The horizontal lines
indicate the period for which the
means have been calculated and
the vertical bars the standard
deviation. To escape the error
caused by the apical wear of the
new frond, only the fronds with
parts of the frond from the
previous year still attached, were
used in the calculations.

DISCUSSION
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Pour tester la méthode utilisée pour dé-
terminer 1’Age des plantes prélevées, évoquée
dans le chapitre précédent les résultats des
mesures de la croissance des Laminaires étu-
diées in situ peuvent étre comparées avec les

longueurs des stipes des individus prélevés
dans les mémes populations.

La longueur moyenne des stipes de L.
hyperborea suivis in situ, 2 Langey, a été 7, 19
et 32 cm en aoit pour les plantes agées respec-
tivement de deux, trois et quatre ans. Ces
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longueurs sont proches des longueurs mo-
yennes des stipes prélevés dans la méme
population & 6 m de profondeur, ceux-ci ayant
en moyenne 9, 14 et 25 cm de longueur
respectivement pour les algues de deux, trois
et quatre ans (cf. chap. 10). Les longueurs des
stipes prélevés ne sont pas statistiquement
différentes de celles des stipes de méme age,
mesurés in Situ.

La longueur des stipes de L. digitata mesu-
rée sur les plantes prélevées a 6 m de profon-
deur 2 Fagurey a été de 13,30 et 67 cm en mo-
yenne pour les plantes respectivement de
deux, trois et quatre ans (cf. chap. 10). Ces
valeurs sont comparables a 10, 30 et 61 cm qui
sont les longueurs moyennes en aolt chez des
plantes de deux, trois et quatre ans et suivies
in situ dans la méme population. Ces valeurs
ne différent pas significativement des lon-
gueurs correspondantes des stipes prélevés.

Ces comparaisons permettent de supposer
que la méthode de comptage des anneaux du
stipe est une bonne méthode pour déduire
P’age des deux espéces dans les conditions sub-
arctiques telles qu’elles se trouvent a Breidi-
fjorour.

En cela, nos résultats différent de ceux de
Pérez (1971a) qui a montré qu’en France, les
anneaux concentriques du stipe de L. digitata
ne se forment pas régulierement chaque
année, et sont donc inutilisables pour déter-
miner I’age des plantes. En Islande la crois-
sance de L. digitata s’arréte presque com-
pletement pendant ’hiver et semble créer
suffisamment de différences entre des tissus
du stipe formés au cours des saisons succes-
sives pour que les anneaux puissent étre utili-
sés pour la détermination de 1'age des indi-
vidus. Printz (1926) avait d’ailleurs déja re-
marqué que les anneaux dans le stipe de L.
digitata, en Norvege, correspondaient bien a
la croissance annuelle chez cette espece.

Nos études montrent que la croissance des
deux especes est fortement saisonniere avec
une période de croissance rapide en été et une
période de croissance minimale en hiver (no-
vembre—décembre); au cours de cette der-
niére période, la plupart des plantes arrétent
leur croissance. De plus, il existe une diffé-

rence quant 2 la longueur des deux périodes
annuelles de croissance chez les deux especes.
La période de croissance rapide est plus
longue chez L. digitata que chez L. hyper-
borea surtout en ce qui concerne le stipe. Pour
L. digitata la période de croissance rapide du
stipe commence en avril et dure jusqu’en no-
vembre soit pendant 8 mois tandis que les
stipes de L. hyperborea ont une période de
croissance rapide plus courte, d’avril a aoit,
soit 4 2 5 mois. En ce qui concerne les lames
des deux espéces, la longueur de la période de
croissance rapide est sensiblement la méme,
de mars a aott.

Pour les deux espéces la néoformation dela
lame commence au milieu de hiver (janvier).
Il est 2 remarquer cependant qu'en février
quelques individus n'ont pas commencé a
former leur nouvelle lame, alors qu’en mars
toutes sont en cours de formation.

Des informations sur les variations saison-
nieres existent pour d’autres localités de I'aire
de répartition des deux espéces: pour L.
hyperborea, 2 Héligoland (Liining 1971) et a
Iile de Man en Angleterre (Kain 19762), pour
L. digitata en Norvege (Sundene 1964), aux
Iles Britannique (Kain 1976a) et en France
(Pérez 1971a; Cosson 1967). Selon ces obser-
vations il ne semble pas exister pour.L. hyper-
borea une différence quant a la période de
croissance dans les différentes régions tempé-
rées, étudiées en Europe. A Tile de Man
comme 2 Héligoland la croissance de la lame
commence en novembre et se prolonge
jusqu’au mois de mai, la croissance des plan-
tes s’arréte alors assez brusquement (Lining
1971; Kain 1976a) La période de croissance
rapide de la lame de L. hyperborea commence
donc plus tot dans les régions méridionales
que dans les régions nordiques, comme a
Breidifjorour, tout en durant un temps plus
court.

En Norvege, d’aprés Sundene (1964), la
croissance saisonniére de L. digitata montre
une différence selon les régions, les popula-
tions dans le Nord de la Norvége commengant
leur période de croissance rapide de la lame
un 2 deux mois plus tard que les populations
situées dans le Sud du pays. De plus, au Nord
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de la Norvége la croissance maximale s’ac-
complit en été et la croissance minimale en
hiver, tandis qu’au Sud le maximum s’observe
au printemps suivi par un minimum en été.
Sundene (1964) a également démontré que les
plantes arrétent leur croissance vers la fin de
I'été et quelles n’ont, chaque année, qu'une
seule période de croissance rapide, bien dé-
limitée, soulignée par le rétrécissement entre
la nouvelle et I’ancienne lame. Ce méme
phénoméne se rencontre chez L. digitata en
Islande, qui, selon nos observations, arréte
presque totalement sa croissance pendant
I'hiver et n’a qu’une seule période de crois-
sance rapide par an. Un rétrécissement se
forme également dans la lame de L. digitata
dans le fjord de Kola dans la Mer Arctique au
nord de I'Union Soviétique ou Kirjeva et
Stchapova (1938) ont pu distinguer facilement
entre les deux parties de la lame, ce qui sug-
gére qu’il y a la aussi un arrét de la croissance
de la lame 4 un moment donné de I’année.

Contrairement & ces résultats la croissance
des plantes de L. digitata en France (Pérez
1969b) et a Héligoland (Liining 1979) est plus
ou moins continue toute ’année, méme s’il
existe dans ces régions des variations saison-
niéres de la vitesse de croissance.

Il ressort de ces comparaisons qu’il y a une
différence latitudinale quant au mode de
croissance des deux espéces. Dans la partie
méridionale de I’aire de répartition de L. digi-
tata la croissance continue toute I’année sans
qu’il y ait une différenciation saisonniére des
tissus dans le stipe ou dans la lame. Dans des
régions septentrionales, par contre, la crois-
sance de L. digitata s’arréte a un moment
donné de ’année, ce qui permet de distinguer
les tissus résultant de la croissance des années
successives sous forme d’anneaux dans le
stipe. Pour L. hyperborea linitiation de la
croissance de la lame commence plus tard
dans les régions septentrionales que dans
celles plus au sud mais dure plus longtemps.

Laminaria digitata a une croissance supé-
rieure & L. hyperborea, avec une vitesse de
croissance maximale de 1,8 mm par jour pour
les stipes et 8,3 mm pour les lames (tabl. 8).
Chez L. hyperborea ces valeurs sont de 1,1

85

mm par jour pour les stipes et de 7,3 mm pour
les lames. La vitesse de croissance des deux
espéces de Laminaria a Breidifjordur différe
significativement en ce qui concerne les
lames. La vitesse de croissance des stipes ne
différe pas significativement, mais la crois-
sance totale pendant toute la période d’obser-
vation a été significativement plus élevée chez
L. digitata que chez L. hyperborea. Cela ré-
sulte d’une période de croissance rapide du
stipe plus longue chez L. digitata que chez L.
hyperborea.

Sundene (1964) a suivi la croissance de L.
digitata au Sud de la Norvege et trouvé que la
vitesse de croissance maximum de la lame est
de 6 mm par jour au mois d’avril. Au Nord de
ce pays le maximum se trouve un a deux mois
plus tard mais avec environ la méme vitesse de
croissance, soit 5 mm par jour. En France la
vitesse de croissance de cette espeéce a €té
mesurée sur la cote de la Normandie; la crois-
sance est nettement plus élevée dans une
population a 4 m de profondeur que dans celle
de I'étage littoral, le maximum étant de 14
mm par jour 2 4 m (Pérez 1971a). Pour L.
hyperborea la vitesse maximale de croissance
en longueur de la lame trouvée a I'ile de Man
a été d’environ 9 mm par jour et celle de L.
digitata est sensiblement la méme au moins
pendant les premiéres années de la vie des
plantes dans cette méme localité (Kain 1976a).
John (1970) et Lining (1971), ayant mesuré€ la
surface de la lame, n’ont pas non plus trouvé
une différence en ce qui concerne la crois-
sance entre des deux espéces en Ecosse et 2
Héligoland respectivement. En Islande, par
contre, L. digitata a une croissance nettement
plus élevée que L. hyperborea. En plus, la
période de croissance rapide de L. digitata est
plus étendue et la taille des individus est donc
nettement plus grande a age égal. Il faut re-
marquer que les mesures de la vitesse de crois-
sance par différents auteurs ne sont pas néces-
sairement comparables car elles ont été ef-
fectuées sur des plantes d’ages différents; nos
résultats montrent que la croissance annuelle
augmente avec ’dge des individus au moins
chez les jeunes plantes.

Il a été montré pour L. longicruris que le
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Figure 37. Variation de la
vitesse moyenne de
croissance (stipe + lame) de
Laminaria hyperborea et L.
digitata 2 Breidifjordur au
cours de 'année, comparée a
la variation de la teneur en
* nitrates de 'eau de mer et de
la lumiére. Voir
interprétation dans le texte.

Nitrate

Seasonal variation in the mean
growth rate (stipe + blade) of
Laminaria hyperborea and L.
digitata in Breidifjordur,
compared with the variations in
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T T the nitrate concentration in the
sea and light. For explanation see
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mode de croissance est contrdlé par la teneur
en nitrates de ’eau de mer (Chapman et Crai-
gie 1977). En Nouvelle Ecosse la croissance
est 2 son maximum quand la teneur en nitrates
est aussi 4 son maximum ce qui coincide avec
une période de faible lumiére et de basse tem-
pérature. Quand la concentration en nitrates
devient trés faible a la suite de la poussée
printaniére du phytoplancton, la croissance de
I’espéce cesse. En ajoutant des nitrates dans le
milieu naturel aprés leur disparition en
printemps, Chapman et Craigie (1977) ont
réussi a prolonger la période de croissance de
plusieurs mois et ont ainsi montré que le mode
de croissance de cette espéce est bien controlé
par les teneurs en nitrates.

La teneur en sels nutritifs de I'eau de mer
dans les baies de 'ouest de I'Islande diminue
brusquement en avril/mai, et ne commence a
remonter qu’en septembre (fig. 7). La vitesse
de croissance de la plante entiere (croissance
de la lame plus celle du stipe) des deux es-
peces a Breidifjorour est 4 son maximum au
début juin, juste avant que la lumiére de sur-
face atteint son maximum mais aprés que la
teneur en nitrates de 'eau de mer est tombée
au minimum (fig. 37). Ceci indique quiln’ya
pas un rapport direct entre la croissance de ces
deux espéces et les variations de la concentra-
tion de nitrates dans I’eau de mer en Islande.
Les Laminaires peuvent éventuellement
stocker des nitrates dans leurs tissus pendant
la période d’abondance des sels nutritifs et

l’utiliser quand la concentration dans l'en-
vironnement est minime (Chapman et Craigie
1977). Cela peut expliquer le décalage entre la
chute des nitrates et le maximum de la crois-
sance des Laminaires a Breidifjérour. Une
autre explication possible du mode de crois-
sance observé, est que I’azote est recyclé assez
rapidement sous forme d’ammonium et d’urée
par I’excrétion des animaux marins (Bougis
1974). Ces sources d’azote peuvent remplacer
les nitrates permettant la croissance des Lami-
naires en abscence de nitrates dans l'eau de
mer (Haines et Wheeler 1978). A Breidifjoro-
ur, ces deux hypothéses peuvent &tre testés en
studiant respectivement les variations de la
teneur en nitrates des Laminaires et celles de
la concentration d’ammonium et d’urée dans
I’eau de mer.

La durée de I’éclairement aussi bien que la
température de la mer varient énormément au
cours de 'année dans les mers nordiques. A
Breidifjordur 'éclairement est presque con-
tinu, fin juin, début juillet tandis qu'en dé-
cembre et janvier il fait nuit 20 heures sur 24
et le soleil ne monte qu’a peine au-dessus de
I'horizon. Ceci est probablement la cause de
la différence dans le mode de croissance des
Laminaires dans des régions subarctiques par
rapport aux régions tempérées ou la durée de
I’éclairement et la température varient beau-
coup moins. Lining (1986), a montré qu'a
Héligoland le commencement de la croissance
de la lame est controlé par la photopériode.




En novembre, quand la durée de l'éclaire-
ment est tombée au-dessous de 12 heures par
jour une nouvelle lame commence a se former
aprés une période de latence qui 2 duré pen-
dant les 5 mois précédents.

Il ne semble pas que la photopériode in-
fluence la croissance de L. hyperborea en Is-
lande de la méme maniére qu'a Héligoland.
La durée de I’éclairement descend au-dessous
de 12 h par jour a partir de ’équinoxe d’au-
tomne; la plupart des plantes de L. hyper-
borea a Breidifjérour ne commencent la for-
mation de leur lame qu’en janvier et quel-
ques-unes seulement en février. En janvier la
durée journaliére d’éclairement est de 3 h 25
min. (ler janvier). Si c’est la photopériode qui
contrdle l'initiation de la croissance de la lame
chez L. hyperborea 2 Breidifjordur, il est
possible que son effet soit retardé par la tem-
pérature basse dans cette région a cette
époque de I’année ou bien que c’est une durée
d’éclairement beaucoup plus courte qui induit
Ja formation de la nouvelle lame. Pour le pré-
ciser il faut procéder a des expérimentations
sur I'effet de la photopériode sur la croissance
de ces Laminaires d’un milieu subarctique.

Pour conclure, on constate qu’il y a une
variation saisonniére trés nette de la vitesse de
croissance de L. digitata en Islande marquée
par un rétrécissement entre la lame en voie de

développement et la lame de I'année pré-
cédente, contrairement a ce qui se manifeste
dans des régions plus méridionales. En outre,
il y a chez L. digitata en Islande une différen-
ciation nette dans le stipe, entre tissus clairs et
foncés, résultant d’une croissance alternative-
ment rapide et lente. Ceci nous a permis de
déterminer 1’age des plantes, aussi bien chez
L. digitata que chez L. hyperborea. Les com-
paraisons avec les résultats des mesures des
plantes prélevées dans les mémes populations
fournissent des indications supplémentaires
en faveur de cette méthode pour la déter-
mination de I'ge. Il existe une différence
dans la croissance des lames des deux especes,
L. digitata montrant une croissance supé-
rieure a celle de L. hyperborea; de plus, la
durée de la période de croissance du stipe est
plus longue chez L. digitata que chez L.
hyperborea. On a vu plus haut que, selon
certains auteurs, les variations de la teneur en
sels nutritifs ainsi que la durée de I’éclaire-
ment journalier pourraient étre des facteurs
controlant la croissance des Laminaires; mais
cette hypothése n’explique toutefois pas le
mode de croissance des Laminaires d’Islande;
cependant, si de tels facteurs sont réellement
actifs sur la croissance, on doit admettre qu’ils
agissent d’une autre fagon en Islande que dans
les régions étudi€es par ces auteurs.
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