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TITLE : Study of recruitment of fucoid embryos in the natural
environment and influence of stress of desiccation and excess of light
energy on their development

ABSTRACT

The intertidal zone is an extreme environment due to the altemnation of emergence and
immersion. The benthic organisms, specially the young stages have to be able to colonize
quickly this zone and to survive to these extreme conditions. Among benthic species of
estuary of St Laurent (Québec, Canada), brown algae are dominant and live their optimum
ecological niche. The rigorous winter cause the recovery of the intertidal zone by ice. All
organisms live slowly or dye under this ice cover. In adopting an ecophysiological approach,
this work aims at the study on the one hand the colonisation of the zone and on the other hand
the effect of climatic parameters on the development of juveniles. (1) To estimate the
colonisation, counting of embryos on artificial substrata allow to observe a wide spatially and
temporally range of recruitment that don’t depend to the number of adults; but would be
strongly influenced by climatic factors. The mortality rate is variable and proves more
important on rocky shores exposed than in basin and under canopy. (2) By measuring
fluorescence in laboratory, we followed the set up of photosynthetic apparatus into embryos
and these embryos have a efficient photosynthetic apparatus after 6 days of growth. (3)
Measurements of fluorescence directly in the field have to be realised on embryos of three
species located in their niche under four meteorological conditions ; Their photosynthetic
answer are similar traducing by a decline during low tide. However the ability of
photosynthesis in these juveniles call back those of adults. The embryos located under canopy
have a electron transport working longer but weaker than on exposed surfaces. (4) On a wall,
five levels with juveniles have been determined; the measurements of fluorescence relative to
measurements of desiccation and light showed that the yield of juveniles of higher levels
dropped more rapidly than those of lower levels. The correlations proved the action of light
get worse with the action of wind. The percentage of mortality increased in the higher levels
and the growth rate decreased. The desiccation seems to be greater responsible of the zonation
of algae.
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RESUME

La zone intertidale est un environnement extréme en raison de I’alternance de périodes
d’émersion et d’immersion. Les organismes benthiques comme les algues brunes doivent étre
capables de coloniser rapidement cette zone et de survivre dans ces conditions difficiles. Ce
travail consiste a étudier, d’une part, la colonisation du milieu par ces algues et, d’autre part,
Peffet des paramétres climatiques sur le développement de leurs jeunes organismes dans
Pestuaire du St Laurent (Canada). (1) Des dénombrements d’embryons sur des substrats
artificiels permettent d’observer une grande variabilité spatiale et temporelle du recrutement,
indépendant du nombre d’adultes matures mais conditionné par des facteurs climatiques. Le
taux de mortalité s’avére plus important sur les surfaces rocheuses exposées et dans les
cuvettes que sous la canopée. (2) Par des mesures de fluorescence chlorophyllienne en
laboratoire, nous avons suivi la mise en place de 1’appareil photosynthétique de ces embryons
qui s’avére fonctionnel aprés six jours de développement. (3) Des mesures de fluorescence
chiorophyllienne réalisées sur le terrain montrent que I’activité photosynthétique de jeunes
embryons de trois espéces différentes, confrontés a quatre conditions météorologiques
définies, déclinent inégalement durant les marées basses. Ces différences de sensibilité au
stress déterminent ’emplacement de ces trois espéces sur I’estran, celle qui occupe le niveau
bathymétrique le plus élevé étant capable de maintenir une activité photosynthétique plus
longtemps au cours d’une émersion que celles qui vivent & des niveaux inférieurs. De plus,
pour chaque espéce, les embryons qui se développent sous la canopée sont moins affectés
durant la marée basse mais, en raison de la faible irradiance, leur photosynthése est plus
faible. (4) Durant la marée basse, un gradient dans la rapidit¢ de dégradation de Iactivité
photosynthétique de jeunes thalles situés a cinq niveaux différents sur une paroi verticale a été
mis en évidence par des mesures de fluorescence chlorophyllienne, les thalles des niveaux
supérieurs étant les plus affectés. Cette altération est étroitement corrélée a un gradient de
dessiccation qui apparait comme un des facteurs déterminant I’emplacement des algues sur

’estran.
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CHAPITRE 1

Introduction Générale

1.1 Des végétaux aquatiques : les algues

La faculté des végétaux chlorophylliens a réaliser 1a synthése de matiére organique
a partir des substances minérales est & I’onigine de toute vie. C’est dans les océans que I’on
rencontre les formes végétales les plus simples capables d’autotrophie par photosynthése :
les algues. De plus la majorité de ces algues est susceptible de se développer en milieu
inorganique. Ces deux capacités nous donnent a penser que les algues sont les premiers
organismes vivants apparus a la surface du globe. Parmi ces premiers organismes, on
trouve des algues de dimension microscopique communément appelées phytoplancton qui
sont libres dans la colonne d’eau et des algues de dimension macroscopique, sessiles
nommées macro-algues. Dans les océans, les algues constituent presque a elles seules le
peuplement végétal, elles forment avec les bactéries le premier maillon de la chaine

alimentaire et représentent la majornité des producteurs primaires.

1.2 Les Fucales

Les algues brunes sont les exemples les plus marquants de 1a preuve de cette
zonation du rivage bien qu’elle soit visible pour d’autres organismes. Cet arrangement des
fucales est particuliérement frappant en termes d’adaptation des végétaux dans le rivage

supérieur qui est un habitat presque terrestre bien qu’encore a ['intérieur d’un



environnement marin. Des zones distinctes d’algues brunes sont observées sur la plupart

des nves rocheuses.

Les algues brunes, spécialement les fucales sont les sujets les plus étudiés de
I’écologie des zones intertidales (Chapman 1995) parce que des profils similaires existent a
travers les zones tempérées du monde, incluant les iles britanniques (Schonbeck & Norton
1980), La Nouvelle-Angleterre (Lubchenco 1980), 1a Nouvelle Zélande (Chapman 1966),
la France (Cabioch et al. 1992) et I’estuaire du Saint-Laurent ou elles sont dominantes
(South & Cardinal 1973). Elles forment des ceintures successives qui sont constituées par

une seule espéce et cette disposition en escaliers est définie avec le terme zonation.

La zonation de fucales se profile souvent de la sorte; la zone supérieure est
colonisée par Fucus spiralis. Le peuplement de la zone moyenne est tributaire du degré
d’intensité du mouvement des vagues (F. vesiculosus L. en forte turbulence, Ascophyllum
nodosum (L.) Le Jolis si ’agitation diminue et surtout en milieu calme). La zone F.
distichus est étendue assez bas dans le rivage au sommet de la zone des Laminaria. Les
fucales alors constituent un groupe écologique bien distinct, remarquablement adapté au

mode subaérien de vie avec une grande capacité de résister a des conditions extrémes.

Les fucales sont trés bien adaptées a leur habitat, elles sont aussi résistantes aux
températures extrémes de I’hiver qu’aux températures de 1’été pouvant atteindre les 30
degrés Celsius sans dommages apparents. Cette zonation prononcée est sans nul doute le
résultat des capacités a résister a la dessiccation durant la germination et la croissance.
L’exposition a Pair s’accompagne aussi d’une augmentation de I’irradiance et I’effet de
cette insolation devrait contribuer a la zonation. F. vesiculosus L. et F. serratus L. sont
adaptés aux fortes intensités et se comportent comme des plantes de soleil. Dans le méme
temps, ils peuvent avoir une photosynthése efficace sous des faibles intensités car leur
croissance est active durant les premiers mois de ’année méme lorsque les températures

ambiantes sont basses (Bjérkman 1981).



Le théme sous-jacent de toutes ces études est que la zonation intertidale est en
relation avec les aptitudes physiologiques de 1’algue a supporter les péniodes d’émersion
(Burrows & Lodge 1950, Dayton 1975, Lubchenco 1978, Lubchenco & Menge 1978, Lein
1980, Buschmann 1990, McCook & Chapman 1992). Des études posténeures tenteront de

vérifier cette hypothése.

1.3 La zonation et les facteurs responsables

Les zones cOtiéres sont classées en trois zone : zone supratidale, intertidale et
subtidale. Les facteurs dominants avec lesquels réagissent les algues sont: pour la zone
supratidale, I’exposition a 1’air; pour la zone intertidale, I’alternance de 1’émersion et
P’'immersion provoquée par le balancement des marées; et pour la zone subtidale,
I’immersion et la faible luminosité. Ces trois zones sont visibles sur tous les rivages du

monde.

La zone intertidale est a premiére vue I’environnement le plus inhospitalier, 3 cause
du mouvement des marées. Ce mouvement de vagues crée une nouvelle zonation qui est
en relation avec la longueur du temps d’émersion/immersion ; cette durée est le facteur
contrdlant ’implantation des organismes visualisée par des ceintures bien délimitées,
occupées par des formes de vie similaire. L’immersion périodique est une caractéristique
de la vie entre les marques des marées. Afin de survivre, I’organisme doit étre capable de
lutter avec un éventail complexe de facteurs environnementaux a tous les stades de sa vie.
Alors que les mouvements de la mer montrent une pénodicité réguliére et sans faille, les
niveaux hauts et bas ne sont pas identiques d’un jour a ’autre & cause des cycles des
marées. Ce mouvement régulier de 1a mer apporte la zonation des organismes entre ces
marques de marées ; le taux de marée (I’amplitude) détermine largement la zonation
verticale de la région intertidale et 1a profondeur des zones occupées par les végétaux et les
animaux. Divers autres facteurs influencent la composition de la flore intertidale et le profil
de zonation qui est le résultat de ces effets de la marée et de 1’action des vagues. Ceci
inclut la nature géologique du substrat et sa texture physique, la salinité de I’eau, la

température, I’intensité de 1a lumiére et I’interaction avec la faune.



Quand une algue est laissée découverte par la marée descendante, 1’équilibre
osmotique que lui foumissait le milieu aquatique ainsi que le support, le maintien d’une
température et d’'une composition ionique constante, la foumniture de gaz dissous et de
nutriments nécessaires a son métabolisme sont rompus. Les algues souffrent alors
d’interruption dans leur activité métabolique et sont les victimes de rapides changements
de température ; elles souffrent de desséchement du thalle, de I’irradiation par le soleil et
de ’eau douce amenée par la pluie. La période d’exposition a I’air sera déterminante sur
I’'influence des différents facteurs affectant I’algue. L’algue, croissant prés de la limite
supérieure, sera le sujet de ces changements du milieu pour une période varable de
quelques heures (qui dépend du coefficient et du niveau bathymétrique) pour chaque marée
dans la zone littorale subissant une marée alors qu’un organisme proche de la limite
inférieure sera seulement exposé pour quelques minutes ou plus. Quand on considére les
différentes conditions qui prévalent dans la zone de balancement des eaux, il semble peu
probable qu’une seule espéce puisse étre capable de croitre a tous les niveaux de la zone
intertidale et supporter le large spectre de changements physiques et biologiques d’une
marée. Cette exposition a 1’air est considérée pour un organisme marin comme une période

de stress.

Le stress se définit selon la littérature par toutes situations ou les contraintes
externes limitent le taux de production de matiére séche de toutes les parties de la
végétation en dessous de son potentiel génétique (Grime 1979) ou plus simplement par la
réduction de la production en dessous de I'optimum des caractéristiques du végétal. Le

stress peut se produire dans des conditions environnementales variées.

En effet, I’exposition a I’air provoque des augmentations de chaleur, de température
et de lumiére que ’algue doit supporter. En particulier pendant les marées basses, les
macro-algues peuvent subir des desséchements intenses et des stress lumineux et
thermiques sous l’effet d’exondations prolongées. La sévérité des stress dépendra des
conditions atmosphériques comme la pluie, les nuages et la force du vent. I est important
de noter que les périodes de marées basses retardent dans le temps chaque jour. Les stress

peuvent varier durant la journée suivant le moment de la marée basse. Il y a une base



biologique intrinséque (différents taux de croissance.....) pour la zonation le long d’un
gradient de stress physique. Ceci renforce la zonation spécialement depuis que les
différents stress ont lieu a différents points le long du gradient ; pour simplifier, il y a de
longues dessiccations dans les limites supéneures, des altermances rapides de dessiccation
et d’immersion dans la zone intermédiaire et une faible irradiance dans les limites
inféneures. Lorsqu’il existe un gradient dans la nature, il y a une zonation des organismes ;
ces conditions stressantes a 1’air sont responsables d’un phénomeéne visible sous forme de
différentes bandes de répartition des organismes. Les profils de zonation sont mis en

relation directe avec les facteurs environnementaux.

Les études antérieures sur la zonation sont largement descriptives (Isaac 1933,
Zaneveld 1937, Kanwisher 1957, Biebl 1962, Zaneveld 1969) et mettent 1’accent sur
I’observation des bandes horizontales des espéces qui existent sur les roches des zones
cotiéres. Ce sont les deux auteurs Stephenson et Stephenson (1949) qui ont été crédités de
la popularisation de I’idée de ceintures universelles et suggérent que les ceintures sont le
résultat d’interactions entre 1’établissement et la croissance des espéces d’une part et
I’opération de complexes de facteurs environnementaux, de broutage et de compétition
d’autre part. D’autres études ont essayé de mettre en évidence la relation entre les niveaux
de marées et la distribution des organismes. Malheureusement les relations n’ont jamais été
prouvées expérimentalement. Selon Colman (1933), certaines régions subissent des
augmentations soudaines de la marée montante dans le temps et ceci conduit a des formes
de zonation en escaliers. Ces changements soudains dans le temps d’immersion sont
corrélés avec les cassures entre les zones majeures des algues. Colman (1933) a introduit le
concept de niveaux critiques de marée (critical tide level=CTL) qui met en relation les
limites de distribution et les durées d’exposition. Ce concept fut énoncé par Colman mais
fut développé par Doty (1946) qui redéfinit le concept en décrivant les « facteurs niveaux »

qui augmentent lors de la durée d’exposition.

Les études plus récentes sont en accord avec le schéma de Colman, spécialement
celle de Underwood (1978) qui a travaillé en Grande-Bretagne concluant qu’il n’est pas

évident que la distribution caracténistique des espéces soit basée sur les CTLs mais que



chaque espéce posséde son unique série de facteurs contrdlant ses limites hautes et basses.
Travaillant en Nouvelle-Ecosse, Swisbanks (1982) a été capable de démontrer 1’application
des CTLs dans son étude de zonation de méme que d’autres auteurs tels que Foster (1971)
et Schonbeck & Norton (1978). Toutes ces études montrent que ’on peut appliquer le
concept de CTLs pour tous les types de marées qu’elles soient mixtes, diumes ou semi-

diumnes. Toutefois aucune ne met en évidence que la zonation soit causée par les CTLs.

Quelques études pertinentes de 1’époque ont essayé d’expliquer la relation entre la
position d’une algue et son aptitude a supporter les altemances d’émersion et d’immersion.
Des études comme celles de Baker (1909) ou celle de Stocker & Holdheide (1937) ont
essayé de mettre en relation la position de 1’algue avec sa capacité a supporter 1’exposition
a I’air et la récupération de la plante aprés la période de desséchement. Baker (1909) a
conclu dans son article que les algues, placées les plus hautes dans les zones cotiéres, ont
une plus grande aptitude a supporter de plus longues péniodes de desséchement que celles
qui croissent plus bas. Celles qui sont les plus hautes auraient une croissance plus lente.
Les études plus récentes montrent que 1’alternance émersion/immersion jouerait un role
dans la zonation et concluent que les facteurs comme 1’accumulation du temps immergé et
la durée de la plus longue immersion paraissent en relation pour certaines algues sur les
cotes britanniques (Druehl & Green 1982). lls en conclurent que la distribution verticale

des algues était significativement corrélée avec les profils d’immersion et d’émersion.

Dés 1960, les études sur la zonation ont rapporté des expériences qui prouvent que
la capacité physiologique d’un organisme a supporter les stress physiques associés a
I’émersion comme facteur primaire contribue a la distribution verticale. En 1961, I’étude
de Connell sur deux espéces de balanes a introduit le concept général que les limites
supérieures de la plupart des organismes de la zone intertidale sont probablement
déterminées par les facteurs physiques et que les limites inférieures seraient déterminées

par les facteurs biologiques.

Cependant, ce concept introduit par Connell a été remis en question sur son

universalité par Chapman (1986) et Underwood (1980). Underwood montre qu’il y aurait



une combinaison du facteur biologique broutage avec des facteurs physiques qui limitent
les algues foliacées. Bien que le broutage puisse limiter la colonisation supérieure de
I’algue, la dessiccation peut ultimement limiter sa distribution. Dayton (1975) met en
relation la structure de la communauté a une variété de causes qui incluent les stress
physiologiques et physiques ainsi que la compétition entre les organismes et le broutage.
Cette étude de Dayton démontre que la distribution ne dépend pas que d’un seul facteur.
Lubchenco (1980) suggére que la combinaison de facteurs abiotiques et biotiques puisse

étre responsable de la zonation des algues.

Cette étude démontre I'importance du broutage et de la compétition pour les limites
inférieures de certaines algues. Ce travail a été fait sur I’algue brune Fucus vesiculosus L.
et ’enlévement des brouteurs et des algues qui sont en compétition avec Fucus favorsait
I’établissement et 1a croissance de cette algue. Le résultat indique que les facteurs biotiques
limitent la distribution mieux que les stress physiques. Schonbeck & Norton (1980)
montrent que Pelvetia canaliculata est incapable de croitre dans la zone inférieure a F.
spiralis parce qu’il est incapable de rentrer en compétition avec F. spiralis. En enlevant les
Fucus, Pelvetia est capable de croitre et de coloniser cette zone. Schonbeck & Norton
(1979) montrent que les juvéniles de Pelvetia sont capables de survivre sous la canopée de
Fucus et les auteurs suggérent que le broutage des juvéniles de Pelvetia doit étre important
aussi pour empécher 1’établissement de 1’espéce. Les deux auteurs montrent aussi que
Pelvetia ne peut survivre a4 une immersion prolongée. Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis
dans 1’étude de Schonbeck & Norton (1980) domine la zone intertidale moyenne en dépit
d’une croissance plutdt lente car il peut vivre sous la canopée de Fucus ssp. Chapman
(1986) conclue que «la distribution et 1’abondance d’espéces doivent dépendre des
attributs physiologiques, des attributs démographiques et des interactions biotiques, et
qu’une approche qui intégre ces trois aspects doit mener a une meilleure compréhension de
la distribution et de I’abondance des algues ».

Il y a beaucoup d’études qui examinent les facteurs physiques et les réponses
physiologiques (Johnson et al. 1974). La position d’une algue doit étre en relation avec sa

capacité & maintenir sa photosynthése nette quand 1’algue est émergée. Johnson et al.



(1974), Quadir et al. (1979) et Johnston & Raven (1986), Dring & Brown (1982), Hawkins
& Hartnoll (1985), Madsen & Maberly (1990) trouvent que les algues ont un taux de
photosynthése plus élevé quand elles sont émergées. Pour Johnson, la photosynthése nette
de F. distichus est six fois plus forte quand ’algue est hors de I’eau comparée a la
photosynthése de ’algue immergée et 1,5 fois plus dans 1’étude de Quadir (1979). La
production primaire de Ascophyllum (Johnston & Raven 1986) est plus grande. Dans
d’autres cas, celle-ci est plus élevée lorsque les algues sont submergées comme 1’étude de
Oates & Murray (1983) sur Pelvetia fastigiata et Hesperophycus harveyanus, dans
Colpomenia peregrina (Oates 1985) et Halosaccion americanum (Oates 1986). Ramus et
al. (1977) trouvérent que F. vesiculosus et A. nodosum ont une photosynthése nette plus
élevée quand ils sont cultivés a 4m de profondeur plutdt qu’en surface. A cause des larges
variations dans les études, les techniques de mesure de la photosynthése doivent étre prises
en compte sérieusement. Dans certains cas, la photosynthése lorsque les algues sont
émergées est plus grande a des niveaux légers de dessiccation (Chapman 1966, Brinkhuis
et al. 1976, .....). Certaines algues peuvent maintenir une forte photosynthése méme avec
des forts taux de perte d’eau. Chez Fucus distichus, Quadir (1979) mesure encore une
photosynthése nette aprés 70% de perte d’eau. Alors que Brinkhuis (1976) montre que
cette photosynthése nette existe encore chez Fucus vesiculosus aprés une perte d’eau de
45%. Parmi d’autres, Dromgoole (1980) a étudié la perte d’eau chez les principales
fucoides trouvées sur les cotes européennes. Chez Pelvetia canaliculata, le maximum de
perte d’eau a lieu dans les six heures suivant I’exposition alors que chez F. serratus et
Ascophyllum le maximum de perte d’eau peut étre étendu sur 18 heures (en conditions de
laboratoire). Chez F. vesiculosus, plus de 90 % du contenu initial de ’eau peut étre perdu
en 1 ¥ heure. Une augmentation dans le taux de perte d’eau peut étre observée avec les
différentes espéces qui occupent successivement les zones. De nos jours, on sait que les
limites supéneures de distribution des algues sont dues a 1a capacité de ’algue a supporter

la dessiccation.

11 est classiquement admis que les réponses des algues marines a I’exposition a 1’air
sont négatives (Dring 1994). Les algues doivent avoir un haut degré de résistance aux

conditions extrémes telles que la dessiccation (Schonbeck & Norton 1979), dont les effets



indirects sont I’échauffement (Smith et al. 1986), la perte d’eau entrainant une
augmentation de salinité (Karsten & Kirst 1989) et I’insolation (Hanelt 1992). La
dessiccation joue un role majeur. Pourtant Schonbeck & Norton (1979) et Dromgoole
(1980) trouvérent qu’il n’y avait qu’une petite corrélation avec la position de I’algue et sa
perte d’eau durant ’exposition. Les algues dans la limite supérieure devraient perdre de
’eau plus rapidement que les algues placées en bas, et le taux de perte d’eau serait lié au
rapport surface/volume plutdt qu’aux mucilages (Haas & Hill 1933) ou a I’épaisseur de la
paroi cellulaire (Dorgelo 1976). Schonbeck & Norton (1979) suggérent que ce soit la
résistance a la dessiccation plutdt que I’évitement qui assure la place de 1’algue. Jones &
Norton (1979) conclurent que le desséchement du tissu réduit la surface pour 1’évaporation
et conserverait 1’eau. McMurtry (1988) note qu’aprés quelques heures d’exposition, les
parties exposées de Pelvetia fastigiata et Hesperophycus harveyanus étaient sévérement
déshydratées alors que celles qui sont sous la canopée sont encore bien hydratées. Les
algues ne peuvent éviter la dessiccation, il est certain que des mécanismes destinés a éviter
une perte d’eau mortelle se mettent en place. Méme si les algues photosynthétisent mieux
lorsqu’elles sont légérement déshydratées, lorsque la perte d’eau se poursuit, la

photosynthése va décroitre.

Smith & Berry (1986) suggerent que le succés des algues intertidales puisse étre en
relation aussi avec la restauration de la photosynthése chez 1’algue aprés le desséchement.
Dring & Brown (1982) montrérent que les espéces Pelvetia canaliculata et Fucus spiralis
dans les limites supérieures photosynthétisent encore aprés avoir perdu 90% d’eau alors
que Laminaria digitata qui croit dans les limites inférieures stoppe sa photosynthése aprés
une perte d’eau de 55%. Pour estimer les causes physiologiques de la zonation, la mesure
du taux de photosynthése aprés dessiccation et/ou aprés la restauration de la photosynthése

sont les paramétres les plus couramment employés.

La perte d’eau durant la période d’exposition a 1’air est un facteur important qui
affecte la zonation. Bien que la dessiccation joue un rdle important, I’exposition a 1’air
libre entraine aussi pour I’autotrophe une augmentation de I’intensité lumineuse qui peut

avoir des effets directs ou indirects sur la photosynthése nette (Davison & Pearson 1996).
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Les réponses photosynthétiques durant I’émersion ont suggéré de considérables variations
dans le flux de photons regu causé par les vanations journaliéres dues aux conditions
météorologiques et les conditions de marée. Mais 1l est improbable que cette restriction de
position des fucales dans la zone intertidale soit dépendante de 1I’illumination. Stocker &
Holdheide (1937) ont trouvé qu’il y a un gain considérable de la photosynthése durant les
périodes d’exposition bien que la capacité de photosynthése soit graduellement perdue en
séchant. Dans cette étude de Stocker & Holdheide qui utilisérent F. spiralis et F. serratus,
la différence entre les jours ensoleillés et nuageux était extrémement prononcée et il était
probable que I’exposition sous le soleil provoquait une chute dans le taux d’assimilation
qui était corrélée avec le contenu en eau parce que la plante exposée séchait rapidement et
cessait d’assimiler. Pour pouvoir jouer avec les fluctuations de I’intensité lumineuse, les
algues doivent trouver le moyen d’ajuster et d’adapter le taux de la lumiére disponible
(Ramus & Rosenberg 1980). Pour ces organismes marins, lors de la marée basse, il y a
habituellement un excés d’énergie lumineuse sur 1’appareil photosynthétique et différents
mécanismes biochimiques et physiologiques sont impliqués pour protéger la plante
(Demmig-Adams et al. 1989, Genty et al. 1989, Demmig-Adams & Adams 1996, Harker et
al. 1999). Ces différents mécanismes sont définis sous le terme de photoinhibition qui
entraine une décroissance de 1’efficacité photosynthétique et dans le pire des cas d’une

cessation de toute photosynthése (Krause 1988).

La compréhension de ce processus, qu’est la photoinhibition n’est pas ici le but de
ce travail. La photoinhibition est un phénoméne biochimique qui est depuis une dizaine
d’années presque élucidé et qui montre comment I’excés d’énergie lumineuse qui ne sert
pas a la fixation du carbone est dissipé sans affecter la plante. La photoinhibition est un
phénomene reconnu chez les algues (Hanelt 1992, 1994, 1996, Franklin 1992, Larkum &
Wood 1993) car ’appareil photosynthétique des algues qui sont émergées, subit I’excés
d’énergie lumineuse et sa performance photosynthétique décline durant la marée basse
(Henley et al. 1991, 1992), les conditions lumineuses, la perte d’eau, le manque de carbone
inorganique nécessaires pour fabriquer les carbohydrates produisent un stress de
photoinhibition substantiel. Herbert & Waaland (1988) suggérent une corrélation entre la
sensibilité 4 la photoinhibition et 1a zonation en profondeur de 1’algue. Hanelt et al. (1993)
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étudiant les réponses vanées des algues de différentes zones, celles des zones inférieures
montrant une moins forte photoinhibition que celles des limites supérieures. Les algues

montrent un maximum de photoinhibition durant le midi et t6t dans I’aprés-midi.

Cette photoinhibition est un processus qui permet a la plante de s’acclimater aux
contraintes environnementales ; on ne parle pas d’adaptation car il est noté que le procédé
d’adaptation implique une modification héréditaire dans la structure ou la fonction. Ce
procédé contraste avec 1’acclimatation qui arrive durant la vie d’un organisme et qui n’est
pas héréditaire. S’endurcir est souvent employé pour signifier une acclimatation qui

apparait trés tot dans les jeunes organismes.

1.4 Les jeunes stades : avenir de la population

La plupart des études sur la zonation citées ci-dessus portent exclusivement sur les
réponses des organismes adultes. Alors qu’il est logique de penser que les limites de
distribution des algues adultes proviennent du succés de survie des jeunes stades. Lorsque
I’adulte devient mature, il développe a ses extrémités des réceptacles qui relachent dans le
milieu extérieur ses gameétes. Les gameétes vont s’associer afin de former une cellule
diploide, le zygote qui se fixe rapidement et va se développer en embryon (Figure 1.1).
Bien qu’il ne manque pas d’informations biochimiques sur le développement de ces
embryons, il existe une réelle absence d’informations sur les jeunes stades des algues. Ceci
est bien compréhensible, les stades juvéniles étant difficiles a suivre du fait de leur petite

taille dans un milieu marin.
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Cependant les jeunes stades sont les plus intéressants & étudier car ils sont plus
sensibles et sont vraisemblablement les plus affectés par le large éventail des facteurs de

stress qui ont lieu lors de la marée basse.

Le maintien des espéces passe par le recrutement de nouveaux individus qui s’avére
nécessaire a la survie de ces populations. Une connaissance de leur dynamique de
population est cruciale pour comprendre la biologie d’une espéce étudiée qui leur permet
de vivre dans un écosystéme marin. Un des éléments biologiques fondamentaux de cette
population est le recrutement de nouveaux individus aprés la reproduction. Aprés s’étre
fixés, le succés de ces juvéniles dans des conditions environnementales qui changent
constamment dépend de leur capacité a répondre aux conditions ambiantes. Le stade de
germination ou de croissance est fondamental pour la survie parce que c’est le premier
stade le plus sensible qui va étre exposé aux stress de ’environnement intertidal, et la
survie et la reproduction d’une algue dépendent de la survie des stades juvéniles. En effet,
les stades zygotes et embryonnaires sont connus pour &tre les stades les plus sensibles.
Terry & Moss (1981) montrérent que les zygotes de quatre especes de fucales ont germé
sous un large spectre de lumiére et de température et en déduisirent qu’une faible tolérance
a ’un des autres nombreux stress environnementaux a chaque étape de la vie des algues
doit déterminer la zonation des algues dans la zone intertidale. Brawley & Johnson (1991)
ont suggéré que ce soit la dessiccation des jeunes plantes qui empéche 1’apparition des
algues en dehors de leur zones habituelles et c’est un fait que les embryons des fucales sont
habituellement strictement confinés a leur stade jeune au niveau occupé par les thalles
adultes. La survie des stades reproductifs (Brawley & Johnson 1991, Davison et al. 1993)
et leur sensibilité au broutage et a ’exposition des vagues ont été identifiées comme des
facteurs critiques additionnels déterminant la distribution des espéces dans la zone
intertidale (Chapman 1995).

Cependant depuis une dizaine d’années, les études s’axent de plus en plus vers les
mesures des effets des stress sur les jeunes stades. On sait que les juvéniles sont plus

sensibles a des sources de mortalité comme le broutage et la dessiccation que leurs stades
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adultes (Santelices 1990, Vadas et al. 1992, Chapman 1995). Cependant il parait
invraisemblable que la croissance des jeunes plants soit affectée par un degré similaire de
dessiccation que les individus adultes. McLachlan (1974) a trouvé que la croissance et le
développement des embryons de Fucus ssp. sont limités par la lumiére et la température et
a suggéré que la distribution de ces espéces soit contrdlée par des facteurs qui affectent les
embryons et non pas les adultes. La croissance des embryons de Phaeostrophion irregulare
est trés sensible 4 la dessiccation (Mathieson 1982) qui pourrait limiter sa distribution. 1l
est généralement admis que les jeunes stades sont sensibles au broutage et a la dessiccation
et que la distribution des adultes est largement le résultat d’un profil de mortalité parmi les
jeunes (Santelices 1990, Brawley & Johnson 1991, Chapman 1995). 1l existe bien sur,
beaucoup de facteurs qui affectent les jeunes individus tels que les brouteurs (Lubchenco
1983, Hartnoll & Hawkins 1985, Barker & Chapman 1990, Benedetti-Cecchi & Cinelli
1992) mais Chapman (1989) trouva que les brouteurs ont un effet trés faible sur les jeunes
individus de Fucus spiralis. Les crevasses dans les roches sont considérées comme des
protections pour augmenter la survie des recrues (Lubchenco 1983) en fournissant un
refuge contre le broutage (Hawkins 1981, Lubchenco 1983) mais I’hétérogénéité des
surfaces peut aussi protéger les jeunes des stress de la chaleur et dessiccation (Jernakoff
1983, 1985, Johnson & Brawley 1998).

Considérant la dessiccation comme un facteur majeur de la mortalité des jeunes
individus des algues, I’effet de la canopée, ou la protection offerte par les adultes aux
jeunes individus, influence la survie des jeunes a un degré variable suivant les études
(Menge 1976, Brawley & Johnson 1991, Johnson & Brawley 1998, Vadas et al. 1992). Les
conditions environnementales optimales, physiques et biologiques, changent souvent si les
juvéniles croissent sous les adultes. Les jeunes fucoides sont plus nombreuses et denses sur
les balanes que sur les surfaces lisses des rochers (Choat 1977, Lubchenco 1980, Hawkins,
1981, Farrell 1991). Les adultes peuvent réduire le stress de dessiccation en foumnissant une
atmosphére humide pour les jeunes recrues des fucales. Jernakoff (1985) suggeére que les
thizoides puissent augmenter la survie des algues en faisant décroitre la dessiccation a
certain moment de 1’année. Les herbivores évitent d’aller sous la canopée a cause du

délogement. La survie d’un embryon d’A. nodosum agé d’une journée et celle de F.
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vesiculosus ont été mesurées avec et sans canopée, la canopée des adultes réduit la survie
d’un facteur 5 (Vadas et al. 1992). Mais I’effet négatif des canopées sur la survie des
jeunes individus n’est pas vérifié dans toutes les études. L’étude menée par Brawley &
Johnson (1991) mesure la survie des jeunes embryons de Pelvetia fastigiata dgés de 6
heures- une semaine avec et sans canopée et pour tous les 4ges, il n’y avait pas de survie
des jeunes sans canopée. Les adultes protégent clairement les juvéniles des stress de

dessiccation.

Toutefois malgré I'importance des jeunes stades, les études physiologiques portant
sur la croissance ont regu peu d’attention. Généralement 1’évaluation de la performance
photosynthétique de jeunes stades d’algues benthiques a lieu la plupart du temps en
laboratoire car les stades sont microscopiques et donc impossible a suivre dans le milieu
liquide et souvent si les études sont faites en milieu naturel, les méthodes employées
requiérent de longues expériences sous des niveaux de lumiére qui augmentent.
L’établissement des courbes de saturation lumineuse de la photosynthése (P vs E) basées
sur la mesure du dégagement d’oxygene ou !’incorporation de substances radioactives
comme I’isotope radioactif '*C ont donné des informations utiles sur le métabolisme des
producteurs primaires tels que la photosynthése maximale (Pmax), la respiration et
P’efficacité quantique, la saturation et I’inhibition. Pour obtenir toutes ces informations, les

études doivent supporter des méthodes lourdes dont I’incubation dure une heure ou deux.

1.5 La mesure de la fluorescence

Les algues ont développé des mécanismes pour s’adapter aux changements des
conditions lumineuses. L’énergie d’excitation des pigments photosynthétiques n’est pas
seulement utilisée pour la photochimie mais aussi ré-émise en fluorescence ou

thermiquement dissipée (Figure 1.2).



hy LBY b

| I
f ] |

)
PSII <~—LHC— PSI

tisat Heat

{Fluorescence)

“20———’ k4 nr-a-QB—p- PO b/t PC

Fd . NADPH

¢

Calvin

Cycle

Hent Heot

Photochemistry ——s photochenical quenching, g

1 -
chie oo Heat

» non-photochemicel quenching, L™

Fluorescence

Figure 1.2 : Principe de la fluorescence de la chlorophylle (Walz 1993)

Légende

Chl a : chlorophylle a

PSH: photosystem II

LHC: Light-harvesting complex, collecteur d’électrons
PSI : photosystéme 1

Z : Résidu de Tyrosine

P680 : coeur de chlorophylle a du PSII

Qa: quinone a

Qb: quinone b

PQ : plastoquinone

b/f : cytochrome b/f

PC : plastocyanine

P700 : coeur de chlorophylle a du PSI

Fd : ferredoxine

NADPH : Nicotinamide adénine dinucléotide-phosphate hydrogénase



17

Cette dissipation d’énergie sous forme de chaleur aussi bien que la redistribution de
I’énergie sont des mécanismes d’adaptation & court terme protégeant alors 1’appareil
photosynthétique des dommages causés par 1’excés d’énergie lumineuse. Ces phénomeénes
de dissipation sont liés et complémentaires. Le changement d’ampleur de I’'un de ces
procédés influe sur les autres et provoque alors une variation changement des autres
mécanismes de dissipation. A forte intensité, il y a une réduction du rendement de
fluorescence engendrée par la photoinhibition pouvant étre mise en évidence par des
appareils capables de mesurer ces vanations de fluorescence. Ainsi la mesure de la
fluorescence peut étre utilisée pour détecter les stress dans les algues, I’effet indirect ou
direct sur la photosynthése défini comme une conséquence des conditions de stress que

subissent chacune du végétal.

De nos jours, il existe une méthode basée sur la mesure de la fluorescence
chlorophyllienne pour évaluer Dactivité photosynthétique directement in situ et
immeédiatement (Figure 1.3) (Walker 1987).

Les photosystémes II existent sous quatre formes, centres ouverts (prét 4 capturer
P’énergie d’un photon) ou fermés (ayant capté I’énergie d’un photon et prét a céder un
électron). L’analyse des variations du rendement de fluorescence permet de caracténiser ces
quatres formes. En effet, placés a I’obscurité pendant une période de durée variable suivant
le type de végétal, tous les centres photochimiques ont leurs molécules-piéges ouvertes,
prétes a capter 1’énergie des photons. Sous ’action d’une lumiére d’excitation de faible
intensité, la plus grande partie des centres photochimiques resteront ouverts, le rendement
de fluorescence restera faible et on peut mesurer le niveau Fo. En réponse a un flash
lumineux d’énergie (qui fait fonctionner la photosynthése) saturante, trés court qui
provoque une fermeture progressive des centres photochimiques sur 1’énergie d’un photon
capturé, le rendement de fluorescence augmentera et se maintiendra au niveau maximum
Fm. 11 est ainsi possible de caractériser le pourcentage d’ouverture des centres par la
mesure de fluorescence. La mesure de la fluorescence sera déterminée par 'efficacité

quantique maximum qui est calculée par 1’équation (Fm-Fo)/Fm. Soit Ft le rendement de
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fluorescence a I’instant t, on définit le quenching photochimique qP : gP=(Fm-Ft)/(Fm-Fo).

La valeur de qP permet d’estimer le pourcentage de centres ouverts.

Soumis a4 un éclairement continu, les photosystémes II évoluent de fagon a
optimiser leur fonctionnement. Les photosystémes II voient une partie de leurs antennes se
déconnecter de ’ensemble antennaire. La quantité d’énergie collectée diminue et cause une
diminution de la quantité d’électrons transférés et de la quantité de photons réémis par la
fluorescence. L’intensité de I’émission de fluorescence diminuera passant ainsi de Fo a Fo’
avec Fo’<Fo. Si par contre le centre photochimique est a I’état fermé, ’intensité de
I’émission de fluorescence diminuera aussi mais en passant cette fois de Fm a Fm’ avec
Fm’<Fm. Le rendement de fluorescence de la plante adaptée i la lumiére sera donc
calculée par I’efficacité effective de fluorescence (®PSI) et donnée par I’équation
suivante, Fm’-Fo’/Fm’. Ici, on définit le quenching non photochimique di principalement
aux modifications des antennes. L’amplitude du rapport est gN= (Fm-Fm’)/(Fm-Fo). Ainsi
pour estimer les quenchings photochimiques et non photochimiques, il faut donc estimer Ft
et de plus connaitre Fo et Fm, minimum et maximum mesurés au repos (a I’obscurité) ainsi
que les valeurs Fo’ et Fm’, minimum et maximum instantanés mesurés lorsque la plante est

adaptée a la lumiére.

De plus, les paramétres de fluorescence permettent le calcul du transfert d’électrons

exprimés par 1’équation, rETR (electron transport rate) = ® x Energie lumineuse.
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L’utilisation de la fluorescence permet de vérifier avec succés le fonctionnement
de I’appareil photosynthétique, elle montre ses propriétés dynamiques spécialement sur le
potentiel de changement dans la composition et la fonction (acclimatation,
photoadaptation) et la capacité de supporter la photoinhibition, dépendante des facteurs
environnementaux quand des changements brusques excédent le taux d’acclimatation
(Bradbury & Baker 1984, Schreiber et al. 1986, Schreiber & Bilger 1987). Cette méthode a
déja été employée avec succes et montre que les algues peuvent subir les effets des stress
environnementaux (macro-algues rouges, des algues unicellulaires et des algues brunes,

(Leverenz et al. 1990, Henley et al. 1991, Hanelt 1992, Hider et al. 1996). Durant les dix
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demiéres années, les mesures de fluorescence ont été utilisées avec succés mais ces études
portent essentiellement sur des algues adultes subtidales. Malgré certaines controverses sur
la validité des informations déduites des mesures de la fluorescence chlorophyllienne, son
utilisation est simple, non-destructrice et une des plus pratiques parmi les procédés actuels

de mesure de la photosynthése.

1.6 Objectifs et approche méthodologique

L’objet de cette étude est d’examiner les aspects écophysiologiques de jeunes
individus d’algues brunes ; Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis, Fucus vesiculosus L. et
Fucus distichus ssp. edentatus dans I’estuaire du Saint-Laurent (Figure 1.4), et une étude
physiologique concemant les embryons de Fucus vesiculosus qui colonise les cotes du

Nord de la France.
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Le deuxiéme chapitre consiste a mesurer griace a 1’utilisation de substrats artificiels
(Figure 1.5) le recrutement des jeunes embryons afin d’avoir une bonne connaissance de la

dynamique des populations des algues brunes présentes dans notre site de travail.

Figure 1.5: Photographie de quatre substrats artificiels constitués de quatre disques (4 mm
d’épaisseur; 20 mm de diameétre) composé d’époxy-filled putty fabriqué de Sea Goin’ Poxy
Putty ™ Permalite Industries, Newport Beach, CA, USA.
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Celui-ci est pris par les glaces, les organsimes sont recouverts de neige durant les
mois d’hiver ngoureux et lorsque la fonte des glaces survient, elle laisse place a de grandes
étendues vierges propices a la colonisation par les algues (Figure 1.6-Figure 1.7). Pendant
trois ans, lors des mois de recrutement des espéces, j’ai mesuré selon différentes
fréquences le taux de recrutement des propagules dans différents sites et sous différents
microhabitats; sous 1a canopée, sur des surfaces exposées et dans les cuvettes. De plus, des
dénombrements de plantes matures et de conceptacles (organes qui contiennent les
gameétes) ont été faits afin de déterminer une éventuelle action sur le taux de recrutement ;
des données météorologiques fournies par I’aéroport de Mont-Joli (15 km de notre site de
travail) ont été intégrées afin d’estimer s’il existe une relation avec le recrutement. Enfin,
par fécondation artificielle, j’ai mesuré des pourcentages de mortalité des embryons de
Fucus sous trois types de conditions, sous la canopée, dans des conditions exposées et dans

des cuvettes.
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Figure 1.7 : Pointe Mitis, Québec, Canada (48°41°N, 68°2°0) au printemps, apres la fonte
des glaces laissant de nombreuses surfaces vierges propices a une nouvelle colonisation par
les algues.
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Le troisiéme chapitre est une étude de la mise en place de 1’appareil
photosynthétique lors du développement des embryons de Fucus sous des conditions
naturelles (Figure 1.8). Cette étude est réalisée en laboratoire par des expériences
d’émission et d’excitation de fluorescence. Ces expériences sont accompagnées d’un suivi

du contenu pigmentaire dans les embryons de Fucus au cours de la premiére semaine de

croissance.
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Figure 1.8: Profils de Division des embryons de Fucus ssp ; A, Fécondation, B, 24 heures,
C, 48 heures, D, 72 heures, E, 96 heures, F, 1 semaine apres la fécondation (G x 10).
Germination sous 10°C.
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Les chapitres 4 et 5 sont des études de la photosynthése de jeunes stades de fucales
directement sur le terrain en utilisant les mesures de fluorescence selon quatre conditions
météorologiques déterminées par I’expérimentateur. Ces conditions météorologiques ont
été défimes par les données recueillies a 1’aéroport: ensoleillées et trés venteuses,

nuageuses, trés venteuses et plutot nuageuses, et ensoleillées.

Le chapitre 4 est basée sur ’utilisation des mesures de fluorescence ; trois espéces
dominantes de Fucales existent sur notre site de travail qui sont implantées suivant un
gradient horizontal ; aprés avoir obtenu par fécondation artificielle, les jeunes embryons de
ces trois espéces ont été posés dans leur niveau propre. J’ai suivi leur profil d’efficacité
photosynthétique durant différentes marées basses et leur profil de redémarrage de la
photosynthése par la fluorométrie. De plus, j’ai déterminé deux microhabitats qui dominent
sur les cdtes rocheuses ; sous la canopée avec la protection offerte par des adultes et sur des
surfaces exposées. Les mesures de fluorescence ont été réalisées sous ces deux types de
microhabitats afin de les comparer et d’identifier le meilleur endroit ou s’installer et
croitre. Cette étude différente de la premiére est une étude écophysiologique horizontale

basée sur de plus grandes distances.

Le chapitre 5 conceme des jeunes embryons qui ont colonisé un mur rocheux
vertical (Figure 1.9). Les mesures de fluorescence en lumiére modulée donnent une assez
bonne estimation de la photosynthése de ces jeunes embryons suivant différents niveaux
(hauteurs) choisis selon une micro échelle. En paralléle, des mesures de déshydratation et
de lumidre ont été réalisées afin d’estimer I’action possible de la dessiccation et de la
lumiére sur organismes juvéniles. Finalement, des données de densités de peuplement et de
croissance mensuelles ont été prises lors des mesures de fluorescence suivant les cinq

niveaux choisis sur le mur. Cette partie termine le travail expénmental.



Figure 1.9: Le Mur (chapitre 5)
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Ce travail s’inscrit dans le cadre d’une co-tutelle qui conjugue une étude en
laboratoire et une étude dans le milieu du développement d’embryons de fucales. La co-
tutelle associe le laboratoire de cytophysiologie et phycologie de 1’université de Lille I sous
la direction du Professeur Yves Lemoine et le laboratoire en écologie benthique de
I’université Laval sous la direction du Professeur Ladd Johnson. Le laboratoire de Lille est
un laboratoire dans lequel on étudie surtout la photosynthése ; les méthodes utilisées
étaient les mesures de fluorescence chlorophyllienne et de dégagement d’oxygéne et
I’analyse des pigments par chromatographie. Le laboratoire de I'université Laval est un
laboratoire concemné par ’écologie du littoral et surtout par l’action des facteurs
environnementaux sur les organismes qui vivent dans cette zone. De plus, le travail sur des
jeunes stades est plus valorisant car aprés tout, ces jeunes sont 1’avenir de la population.
L’étude écologique combinée & une étude physiologique essaie de cemer dans sa globalité
le probléme du développement d’un jeune embryon dans le milieu. Ainsi le sujet de cette
thése entre parfaitement dans 1’optique suivie par ces deux laboratoires ; I’alliance d’une
étude physiologique approfondie du développement de ’embryon avec une étude plus

réaliste de I’'influence des facteurs environnementaux sur celui-ci.
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CHAPITRE 2

Temporal and spatial variation in the settlement and
recruitment of fucoid algae: the role of microhabitats and

temporal scales

2.1 Résumé

L’installation et le recrutement d’un assemblage de multiples espéces de Fucales
(Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis, Fucus vesiculosus L. et Fucus distichus ssp. edentatus)
sur des substrats artificiels dans différents microhabitats et sur des péniodes d’échelles de
temps différentes ont été examinés sur des cotes rocheuses semi-exposées & Québec (Canada).
Les mesures ont été effectuées a des fréquences journaliéres, bimensuelles et tous les 28 jours
dans trois microhabitats (surfaces rocheuses exposées, sous la canopée des adultes de Fucales
et dans les cuvettes) de juillet & septembre durant trois années consécutives (1998-2000). La
colonisation était spatialement et temporellement variable suivant les mois et les années avec
moins d’installation en 1998. Les taux d’installation étaient constamment plus faibles en
septembre. La densité d’adultes reproducteurs n’affectait pas le taux d’installation, mais celui-
ci était négativement corrélé avec la vitesse du vent, un indicateur de mouvement des vagues.
Suivant les microhabitats, le taux d’installation était 10 a 50 fois plus fort sous la canopée
qu’en surfaces exposées ou dans les cuvettes mais la mortalité des embryons transplantés
démontrait que les taux de mortalité étaient similaires pour les microhabitats. Ces résultats
suggerent que la dispersion des popragules est limitée. Il n’y avait pas de différences dans le
nombre de recrues mesuré dans I’échelle de temps entre 1 et 30 jours suggérant que le taux de
mortalité post-installation était extrémement important, spécialement dans les microhabitats

eXposeés.
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2.2  Abstract

The settlement and recruitment of a multi-species assemblage of fucoid algae
(Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis, Fucus vesiculosus L. and Fucus distichus ssp. edentatus)
onto artificial substrata in different microhabitats and over different temporal scales was
examined on a semi-exposed rocky shore in Québec (Canada). Measurements were taken at
daily, fortnightly and monthly frequencies in three microhabitats (exposed rock surfaces,
under a canopy of adult fucoids, and in tide pools) from July through September in three
consecutive years (1998-2000). Settlement was spatially and temporally variable among
months and years with much less settlement in 1998. Settlement was consistently lowest in
September. The density of reproductive adults did not generally affect the rate of settlement,
but the rate of settlement was negatively correlated with wind speed, a possible indicator of
wave action. Among microhabitats, the settlement was over 10 to 50 times greater under the
canopy relative to exposed surfaces and tide pools, but mortality of outplanted embryos
demonstrated that mortality rates were similar among the microhabitats. These results suggest
that the dispersal of propagules is limited. There were no differences in the numbers of recruits
measured over time scales ranging from 1 to 30 days suggesting that post-settlement mortality
rates are extremely high.
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2.3 Introduction

Demography 1s the study of populations and to understand populations, one must not
just study the state of the population (i.e., abundance) but must also consider the dynamics
(1.e., birth and death rates). This latter depends cntically on the rate at which new individuals
are added to the population, i.e., the process of recruitment. In benthic marine algae, this is
typically accomplished by the dispersal and settlement of propagules (i.e., spores or zygotes)
and their subsequent survival. Settlement is the initial post-sinking attachment of propagules
to the substratum after their release from adult plants or after the fertilization of gametes
released by adults.

The dynamics of recruitment will depend on the temporal and spatial vanation in the
availability of propagules (Roughgarden 1975), but the small size of most algal propagules
makes it difficult to assess this variation. Often, the entire process has been inferred from the
distribution of juvenile stages (Menge 1976, Reed et al. 1988, Bingham 1992, Gaines &
Bertness 1992, Miron et al. 1995, Wildish & Kristmanson 1997, Archambault & Bourget
1999, Ellien et al. 2000, Olivier et al. 2000), which can lead to incorrect interpretation of the
true patterns of settiement (Keough & Downes 1982). It is now apparent that the time scale at
which observations are made can affect the interpretation of different ecological processes.
While this concem has been raised in studies of invertebrates and fish (Choat et al. 1988,
Wilson & Osenberg 2002), very few studies of marine algae have closely examined the early
events surrounding settlement and early survival (e.g., Bird and Mc Lachlan 1973, Edelstein &
McLachlan 1975, Gunnill 1980, Reed & Foster 1984, Pearson & Brawley 1996, Johnson &
Brawley 1998; reviewed by Vadas et al. 1992). Dunng the period from the initial settlement
of propagules to the first appearance in the population, these algae are likely to experience
substantial mortality (Brawley & Johnson 1991), that varies greatly in time and space (Ang
1991). Given that the survival and development of the early post-settiement stages is required
for the eventual establishment of adults, it is critical to understand this process if we are to
understand the dynamics of adult populations (Vadas et al. 1992).

Recruitment can function in two very different modes, the first being the continual

replacement of individuals lost from the population and the second being the massive re-
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establishment of disturbed areas. The dynamics of these two situations are likely to vary
considerably for two reasons: (1) the availability of propagules may differ as dispersal in other
brown algae has been shown to be very limited (Johnson & Brawley 1998); (2) the
microenvironment into which the propagules settle is vastly different — moist but with limited
light under the adult canopy and dry and bright on recently scoured surfaces. Survival among
such microhabitats can vary from 0 to 100% over spatial scales as small as 10 cm (Brawley &
Johnson 1991) with those under adult canopies being the most benign, at least in the short

term.

The rocky intertidal communities of Gaspé (Québec) are severely affected by ice scour
(Archambault & Bourget 1983), and sessile invertebrates and perennial algae are generally
restricted to low-lying areas between topographical high points. However, interannual
varation in this disturbance regime can also create patches within established beds of fucoids.
This situation thus provides an excellent opportunity to study these two poles of recruitment in
a perennial intertidal algal community. In this study we examined the temporal and spatial
dynamics of settlement and early recruitment of a complex of fucoid algae over a 3-yr penod.
By examining this process at different time scales and within different microhabitats, we
determined that there is substantial variation in settlement rates at all temporal and spatial
scales and that extremely high rates of mortality prevent a measurable accumulation of recruits

at temporal scales of less than a month.

2.4 Methods

2.4.1 Study site

The study was conducted in the intertidal zone at Pointe-Mitis near Mont Joli, Québec,
Canada (48°41°N, 68°2°W), a semi-sheltered shore (Bourget et al. 1985) consisting of a series
of rocky nidges interspersed with consolidated boulder fields. These boulder fields and the
lower portions of adjacent ridges were dominated by three species of fucoid algae

(Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis, Fucus vesiculosus L., and Fucus distichus (L.) ssp.
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edentatus; Figure 2.1) that formed dense canopies covering up to 80% of the substratum.
These perennial algae are not able to colonize the more exposed rocky surfaces (e.g., the top
portions of the ridges) due to ice scour and only occur in areas protected from abrasion by ice

(Archambault & Bourget 1983). Tides are semi-diurnal at this site with a tidal range of 4.0 m.
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Figure 2.1: Fucus distichus ssp., Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis and Fucus vesiculosus L.
(1 x20 cm).



36

2.4.2 Selection of study areas

Five study areas were haphazardly selected along a 150 m stretch of the mid-intertidal
zone (Figure 2.2). Areas were separated by at least 20 m and were naturally isolated by the
rock ridges that dominate this shoreline. Fucoid cover at the time of selection ranged from 25
to 80 % cover. Although individuals of all three species were usually present, most areas were

dominated by a single species at any given time.

T " Lxit3 e [ 2

Legend

Reef
Sand

Andie
U

10 Vo R Road

X P P Coastal Lines

R

‘Area 1 g
& Area 2
2 =] A :
EJ SR s
q $@ B r
»
\g, A R R e e et
Ro e Ry X 5
i Depth (m)
Sowoe: Mnmstere des Péches of Oc'amam g 3& e
Coortanndes La-/Leng o Metres S BEls B S
NAD 33 Man-Toli, Qué

Figure 2.2 : Study Site, Pointe Mitis, Québec, Canada (48°41°N, 68°2°W) indicating the
location of the Five areas.
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Within each area the settlement and early recruitment of fucoid propagules was
examined in three distinct microhabitats: emergent rock surfaces covered by a canopy of adult
fucoids, emergent rock surfaces not covered by a canopy (representing scoured areas), and
submergent rock surfaces without a canopy, henceforth “canopy”, “exposed”, and “tide pool”
microhabitats, respectively. This latter microhabitat was selected to control for effects of
desiccation that were expected to be higher outside the adult canopy (Brawley & Johnson
1993). Eight locations were haphazardly selected to represent the canopy microhabitat and two
each for the other two microhabitats.

2.4.3 Artificial substrata

Recruitment was estimated by the use of artificial substrata placed in each location.
These substrata were identical to those used in earlier studies (Brawley and Johnson 1991,
Johnson 1994, Johnson & Brawley 1998) and consisted of small, white disks (4 mm thick, 20
mm in diameter) fabricated by a molding and casting process from Sea Goin’ Poxy Putty ™, a
filled epoxy putty (Permalite Industries, Newport Beach, CA, USA), by which the top surface
was given the rough texture of sandpaper (Johnson 1994). Holes were drilled and tapped so
that they could be attached with small stainless steel machine screws to small, polycarbonate
base plates (3-mm thick, 85-mm diameter, chapter 1, Figure 1.5). These plates were then
attached to the substratum using stainless steel screws driven into plastic wall anchors placed
in holes drilled into the rock surface at each location (Johnson 1994).

2.4.4 Temporal scales

Measurements were made over three distinct time scales: daily, fortnightly, and
monthly. For daily measurements, two disks were set out at each location at the beginning of
the ebbing tide period and recovered at the same time the following day. Because of number
of locations and the distance between areas, the collection and replacement of disks required a
period of 4 h and thus could not be done at a quasi-simultaneous moment as in earlier studies

(Johnson & Brawley 1998, Pearson & Brawley 1996). Areas were visited in the same order,
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but individual locations within a given area were done as they were found. After collection,
disks were transported to the laboratory where all attached fucoid zygotes were counted within
hours using a stereomicroscope. This protocol was repeated for 5 consecutive days during
each spring tide series (i.e., twice each lunar month) for the three-month period in which
fucoid algae are reproductive at this site (July to September). Observations could not be done
for additional days because the period of low tide was only long enough during spring tides for
the time required to wvisit all areas. For fortnightly and monthly measurements, a similar
procedure was followed but with disks recovered and replaced after 14-d and 28-d periods,
respectively. All the disks resided on the same base plate at a given location (i.e., 6 disks per
base plate). Disks were reused in all cases, but scrubbed with a toothbrush in tap water to
remove any embryos before reuse. Although in the purest sense settlement is an instantaneous
process and cannot be measured as the accumulation of settlers over any period of time, we
refer to the daily accumulation as “settlement” to differentiate it clearly from the longer time

scales that we examined which we refer to as “recruitment”, either fortnightly or monthly.

2.4.5 Survival of embryos

To estimate mortality rates, we outplanted fucoid embryos of the three species on putty
disks during 1999 and 2000. Embryos were obtained by osmotically shocking receptacles
(reproduction organs in life cycle, chapter 1, Figure 1.1) collected from the field. Care was
taken to avoid algae with obvious epiphytes and to store the receptacles at 10 C° in dark
conditions. Before use, the receptacles were scrubbed with a toothbrush and rinsed with
seawater to remove epiphytes (e.g., diatoms) from the receptacle surface. The receptacles were
then osmotically shocked to induce gamete release by air drying for 20 min followed by 5 min
in cold tap water. Receptacles were then placed into filtered (5 um) seawater. After the release
of gametes, but before attachment began (which typically occurs 4-5 hr after fertilization
[Kropf 1989]), the “solution” of seawater and zygotes was gently poured over putty disks and
then left overnight in the dark at 4 C° to allow attachment. The number of attached zygotes
was determined by direct counts the following moming, and then the developing embryos
(now 16-20 hr-old) were outplanted into field at the beginning of the low tide period. Disks

were attached to base plates located in three different microhabitats: exposed rock, under a
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canopy of adults, and in a tide pool with no algal canopy. Six disks were attached to two
replicate base plates in each microhabitat in all five study areas (i.e., 180 disks for each
experiment). Disks were recovered the following day at the same tidal time, and the number
of embryos again counted (the attachment of zygotes was strong enough to avoid displacement
by waves). This experiment was repeated every two weeks during the reproductive season of

F. vesiculosus as its reproductive season was the longest.

2.4.6 Abundance of mature adults

The abundance of reproductive fucoid algae was determined twice monthly during the
periods when recruitment measurements were taken. The density of mature adults was
estimated using three 625-cm® quadrats haphazardly located within each study area. The
number of receptacles was also determined for each mature adult alga found within the
quadrat.

2.4.7 Environmental parameters

Hourly wind speed and air temperature were obtained from the Mont Joli airport,
located 15 km from the field site, and thus represented an approximation of the weather at the
field site.

2.4.8 Analysis

A mixed ANOVA model (SAS-Institute, 2000) was used to analyse log-transformed
data on the rate of settlement/recruitment at different frequencies (daily, fortnightly, monthly),
months (July, August, and September) and years (1998, 1999, and 2000) in different areas (1-
5). Temperature, wind speed, density of mature plants, and density of receptacles were used
like covariable to assess the effect on recruitment. Linear regressions were performed using

Statistica (Statistica 1999). The contrasts were performed using Scheffe Tests.
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2.5 Results

2.5.1 Rate of settlement in different areas

The daily settlement of fucoid propagules varied significantly with respect to years,
months, and areas (Tables 2.1-2.2; Figure 2.3).
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Figure 2.3: The daily rate of recruitment of fucoid propagules onto epoxy disks under an adult
canopy in different areas of the shore at Pointe-Mitis in July (J), August (A) and September
(S) over a 3-y period. Bars represent the averages of all days sampled within a given month
(n=160) with 95% confidence intervals. Each daily value was the mean of 8 disks.

Settlement was much greater in 1999 and 2000 relative to 1998, and among the three
months was consistently lowest in the month of September. In 1998, settlement was highest in
July (Table 2.2), but in the subsequent years of higher settlement, July and August levels were
similar overall. Within a given month, settlement was generally similar among the different
areas, except for extremely high values (2500 to 3500 zygotes/disk) for single areas during
some months (i.e., Area 1 in July of both 1999 and 2000 and Area 5 in August of 2000).
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Patterns of fortnightly and monthly recruitment of fucoid propagules generally paralleled
those of daily settlement, but recruitment was higher in 1998 (especially in July) and lower in
2000 (especially in August and September relative to settlement patterns (Figures 2.4 and 2.5).

Table 2.1 : ANOVA (Proc Mixed) showing the variance of settlement following Areas,
Month, Year, and Frequency.

Source of Vanation df F Value p
Area 4 4439 <0.001*
Year 2 6.82 0.0037*
Year x Area 8 16.36 <0.001*
Month 2 54.56 <0.001*
Month x Area 8 0.53 0.8266
Year x Month 4 541 0.0022*
Year x Month x Area 16 0.66 0.8075
Frequency 2 0.1163 0.5523
Area x Frequency 8 2.58 0.029*
Year x Frequency 4 1.08 0.3845
Year x Area x Frequency 16 1.92 0.0611
Month x Frequency 4 1.16 0.3476
Month x Area x Frequency 16 1.32 0.2511
Year x Month x Frequency 8 1.07 0.4122

Table 2.2: Conditional Effect of Month for each year and conditional Effect of Year for each
Month.

Source of Variation Month Year df F Value p
Year x Month 1998 2 10.28 <0.001*
Year x Month 1999 2 14.37 <0.001*
Year x Month 2000 2 13.99 <0.001*
Year x Month July 2 6.22 0.0028*
Year x Month August 2 2.16 0.12
Year x Month September 2 0.59 0.55
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Figure 2.4: The formightly rate of recruitment of fucoid propagules onto epoxy disks under an
adult canopy in different areas of the shore at Pointe-Mitis in July (J), August (A) and
September (S) over a 3-y period. Bars represent the averages of all days sampled within a

given month (n=32) with 95% confidence intervals.
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Figure 2.5: The monthly rate of settlement of fucoid propagules onto epoxy disks under an
adult canopy in different areas of the shore at Pointe-Mitis in July (J), August (A) and
September (S) over a 3-y period. Bars represent the averages of all days sampled within a
given month (n=16) with 95% confidence intervals.

The number of recruits that accumulated over the entire month period was generally
equal to or less than the daily average settlement (Figure 2.6) except in August and September

2000 when daily settlement far exceeded monthly recruitment.
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Figure 2.6: The ratio daily rate/monthly rate settlement of fucoid propagules on epoxy discs on
different areas of the shore at Pointe-Mitis in July (J), August (A) and September (S) over a 3-
y period. Results are monthly means (n=6). Bars represent 95% confidence intervals (n=18).
The scale was defined to show the smaller data, the data in August 2000 had a value of 250.

There was a similar lack of accumulation over a fortnightly time scale as well (data not
shown). The similarity of daily settlement to 14-d and 28-d recruitment suggests that very few
zygotes were surviving and accumulating on the disks and that the majority of the propagules
observed on the 14-d and 28-d recruitment disks were simply embryos that had settled the
previous day. Unfortunately, embryos were not distinguished from zygotes in these counts,
and thus we cannot quantitatively assess if the algae on the 14-d or 28-d disks were zygotes
(i.e., just settled propagules) or embryos (established individuals). Overall there was a
reasonably strong correlation between the average daily settlement and the monthly settiement
(Figure 2.7, r = 0.43; p = 0.029; n = 45).
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Figure 2.7: Relationship between daily and monthly settlement rates (n=45; p<0.05)

This relationship was the weakest in 2000 when daily rates remained high, but monthly

rates were even lower than those in 1998. The correlation was much stronger between
fortnightly and monthly data (Figure 2.8, r=0.92; p = 0.08; n = 45), but this again could be

due to a disproportionately large effect of settlement just before the moment of collection.
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Figure 2.8: Relationship between fortnightly and monthly settlement rates (n=45; p=0.08).
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2.5.2 Rates of settlement in different microhabitats

When examined by different microhabitats, the daily settlement of fucoid zygotes was
10 to 50 fold higher under the adult canopy than in tidepools or exposed rock surfaces except

during months of low settlement, e.g. September (Figure 2.9).
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Figure 2.9: The rate of daily recruitment of fucoid propagules on epoxy discs on different
microhabitats of the shore at Pointe-Mitis in July (J), August (A) and September (S). (m)
canopy, (0) exposed conditions, and () tidepools. Bars represent 95% confidence intervals
(n=10).

2.5.3 Rates of mortality in different microhabitats
Mortality of outplanted 16 to 20-hr-old embryos was remarkably stable and averaged

between 40-50% across all years and all months (Figure 2.10). Except for two months (August
1999 and 2000), mortality was always the lowest under the adult canopy than other
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microhabitats. Mortality rates in other two microhabitats were at most double and usually only
10-25% more than that in the adult canopy microhabitat. No differences were seen between
the exposed rock surface and the tide pool microhabitats.
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Figure 2.10: Mortality of outplanted 16-20-h-old zygotes in July (J), August (A) and
September (S) during 3 summers, 1998-2000; (m) canopy, (0) exposed conditions, and ( )
tidepools. Bars represent averages with standard errors from 9 disks each month. Data from
two experiments each month are pooled for presentation and analysis.

2.5.4 Relationship to adult abundance

The abundance of mature algae varied consistently across the seasons (Figure 2.11).
Ascophyllum nodosum was most abundant in July with some mature plants found in August.
The abundance of Fucus vesiculosus was high in July and August but then declined during
September. Finally, F. distichus ssp. edentatus had the reverse pattern — low abundance in
July but then high abundance during August and September. Interannual vanation did occur

but mostly in the months of low abundance. An exception was the low abundance of F.
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distichus ssp. edentatus in August 2000, 25% of the average abundance of the two previous

years.

Months

Figure 2.11: Density of plants of the three species during 3 summers in July (J), August (A)
and September (S). (w) A. nodosum (L.) Le Jolis, (o) F. vesiculosus L. and ( ) F. distichus L.
Bars represent 95% confidence intervals (n=15, twice a month).

The total number of receptacles (pooled for all species) peaked in August for the first
two years (Figure 2.11) when both Fucus species were abundant (Figure 2.12). August
receptacle abundance was substantially lower in 2000, essentially at the same level of the

other months. No effect of the density or the receptacles on settlement was shown (Table 2.3).
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Table 2.3 : ANCOVA (Proc Mixed) showing the effect of receptacles and density of mature
adults on rate of settlement. Effect of receptacles, density of mature adults were used as

covanables.

Source of Variation

(oW
)

F Value p
Year 4 39.04 <0.001*
Month 2 40.41 <0.001*
Year x Month 8 21.73 0.001*
Frequency 2 0.63 0.5326
Year x Frequency 8 0.44 0.7767
Month x Frequency 4 0.21 0.9348
Year x Month x Frequency 16 0.18 0.9925
Receptacles 1 017 0.6832
Density of Mature Adults 1 0.72 0.3982
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Figure 2.12 : Density of receptacles over the 3 summers in July (J), August (A) and September
(S) (n=15). Bars represent 95% confidence intervals.
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Correlations between the mature adults and the daily settlement yielded inconsistent
results (Figures 2.13-2.16). For Ascophyllum nodosum, there was a negative relationship
between these two variables (Figure 2.13). No relationship was seen for F. vesiculosus (Figure
2.14), a positive relationship was seen for F. distichus ssp. edentatus (Figure 2.15). For all

species, a similar relationship was seen (Figure 2.16).
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Figure 2.13: Relationship between recruitment (daily number of embryos per disk) and the
density of mature plants of A. nodosum (L.) Le Jolis during a 3 yr-period (n= 9; p=0.7).
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Figure 2.14: Relationship between recruitment (daily number of embryos per disk) and the
density of mature plants of F. vesiculosus (L.) during a 3yr-period (n=9; p = 0.8).
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Figure 2.15: Relationship between recruitment (daily number of embryos per disk) and the
density of mature plants of F. distichus (L.) during a 3yr-period (n=9; p=0.06).
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Figure 2.16: Relationship between recruitment (daily number of embryos per disk) and the
density of mature plants (all species) during a 3yr-period (n=9; p<0.05).

2.5.5 Effect of environmental parameters

Using the meteorological data of the Airport, there was significant effect of wind speed
on settlement (Table 2.4) with a pattemn of daily settlement’s diminution with increasing wind

speed. There were no significant correlations with temperature.
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Table 2.4 : ANCOVA (Proc Mixed) showing the effect of the wind speed on rate of

settlement. Wind Speed was used as covanable.

Source of Varnation df F Value p
Year 4 438 <0.001*
Month 2 51.72 <0.001*
Year x Month 8 22.25 0.001*
Frequency 2 0.60 0.5523
Year x Frequency 8 0.48 0.7487
Month x Frequency 4 0.16 0.9579
Year x Month x Frequency 16 0.19 0.9924
Wind speed 1 4.74 0.003*

2.6 Discussion

2.6.1 Spatial and temporal patterns

Spatial and temporal pattemns of recruitment depend firstly on the reproductive patterns
of adults (i.e., when and where fertile plants are found), secondly on the release and dispersal
of the gametes, and finally on the settlement and early survival of these propagules. In this
study we did not generally find strong relationships between the abundance of adults and rates
of settlement (Table 2.3). There were no large differences in adult or receptacle abundance
between the 3 years of the study (Figures 2.11 and 2.12) whereas settlement varied
substantially among the years (Figure 2.3). There was a better correspondence at the monthly
level: receptacles were most abundant in July and August which were also the months in
which the most settlement occurred. A general correlation was seen between the abundance of
mature plants and daily settlement (averaged over the month), but when examined at the

species level, this pattem was only found for one species (especially for Fucus distichus).
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This lack of a strong relationship may have several explanations. First is that our
sampling effort to quantify adult or receptacle abundance (three quadrats) may have not been
sufficient to estimate these parameters with enough precision. Second is that we were
examining settlement and recruitment in a multi-species assemblage, and differences among
species in the production of gametes or the rates of fertilization would have added vanation to
any pattern. Third is that we could not distinguish the embryos at the species level; thus the
specific contributions of individual species could not be determined. Last is that propagules
(zygotes in this case) may have been widely dispersed, thereby decoupling pattems of gamete
production and settlement. Given our knowledge of the limited dispersal in other fucoid algae
(Santelices 1990, Norton 1992, Johnson & Brawley 1998) and the evidence of limited

dispersal in this system (see below), this last explanation is rather unlikely.

2.6.2 Dispersal

Dispersal of propagules is the next key determinant of recruitment pattems. Although
we have no direct measures of dispersal in these species, we can infer it from the pattemns of
settlement onto disks placed within the fucoid canopy relative to those placed just outside the
patches of adult plants (sensu Johnson & Brawley 1998). Settlement was more than an order
of magnitude higher within the canopy than just outside, which is consistent with the results
seen in the study of settlement pattems in Pelvetia fastigiata, another fucoid alga (Johnson &
Brawley 1998), and suggests that, on average, propagules have extremely limited dispersal.
Although we are not certain of how this limited dispersal 1s achieved, 1t is likely that, as is the
case for some other fucoids, these species release gametes during low tide. This behaviour
would not only permit high rates of fertilization as often seen in fucoids (Brawley 1992) but
would also result in the deposition of zygotes directly below the adults. Attachment in fucoid
algae generally can only occur 4-6 h after fertilization when adhesive polymers are formed.
The disks were rarely exposed for more than 5-6 h, but the rugosity of the disk surface may
have been sufficient to protect them from the immediate dislodgment by the returning tide.

Our inability to retrieve and replace disks simultaneously just as they were being
exposed by the ebbing tide may have also contributed to the spatial variation that we observed
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in this study. If there was no substantial mortality of recently settled zygotes (an unlikely
assumption — see below) and settlement was relatively constant from day-to-day (also
unlikely; see Johnson & Brawley 1998), the time of collection would not influence the results
because disks replaced late during the low tide (and thus with little remaining time to
accumulated zygotes) would be compensated by having settlement during the earlier part of
the low tide on the following day. If, however, there was substantial mortality during high
tide, then those disks collected later during the low tide would have a greater accumulation of
zygotes. We collected disks in the same order each day (at least at the “area” level; areas were
visited in their numerical order, 1 to 5) and thus should have been able to detect such a pattem.

The data show no clear pattem (Figure 2.3).

2.6.3 Post-settlement mortality

The final source of variation in recruitment patterns would be due to post-settlement
mortality. Our experiments demonstrated that a substantial amount of mortality (30-70%)
occurred over a single day for young stages. Although mortality was slightly lower in the
canopy microhabitat, there were not large differences between the different microhabitats,
which suggest that neither sweeping by adult fronds (canopy microhabitat) or desiccation
(exposed microhabitat) were importance factors involved in the mortality of this stage. Thus
another factor common to all three microhabitats (e.g., water motion, mobile grazers) must be
responsible. These stages were, however, at least 16-hr old and thus had ample opportunity for
attachment before being set out in the field. Thus, the mortality rates for younger stages are

probably even higher.

The lack of any substantial accumulation of recruits on disks set out for fortnightly or
monthly periods offers further evidence that mortality rates are extremely high for these
propagules. In a world with no mortality of zygotes, one would predict the numbers of zygotes
on disks left out for a fortnight and a lunar month to be 14x and 28x greater, respectively, than
the average daily settlement that occurred during that period. While such results can hardly be
expected, the numbers of zygotes on fortnightly and monthly disks were surprising low,
indeed, not different from or below the average daily values for the period. These results
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suggest that there is no detectable accumulation (i.e., survival) of embryos on the disks.
Indeed, being left out for multiple weeks appears to even reduce settlement, perhaps through
the build up of a biofilm that prevents adhesion. We did not distinguish the age of the embryos
growing on disks, but there were always a few older ones seen on the fortnightly and monthly

disks which indicate that a low level of survival was occurring.

We cannot say, however, whether the rates of settlement or survival were the same on
natural surfaces. However, this was not our goal — we were instead interested in the maximal
levels of settlement and recruitment occurring in this environment. The disks had a rougher
texture than the natural rock surface at this site, and this was possibly better at capturing and
retaining zygotes. Longer term observations of fucoid recruitment do suggest that this epoxy
putty is less suitable for long-term colonization than natural surfaces (M. Lamote, personal
observation). Regardless, these results clearly show that shorter term measurements are
needed for estimating settlement rates of these fucoid algae as there is only a negligible

accumulation of recruits over time relative to rates of daily settlement.
2.6.4 Settlement

The daily estimates of settlement allow us to estimate the annual rate of settlement for
these species at these sites. To do so requires several assumptions including that the 3-month
period examined each year encompasses the entire reproductive season for fucoid algae at this
site and that our 5 days of daily samples were representative of each 2-wk period, i.e., that the
total production was the 5-d mean multiplied by 14. The former is quite reasonable as
reproductive fucoids were rarely seen outside of this period, except for the high tide pool
species, Fucus distichus ssp. distichus. The latter assumption is less certain. In fucoid species,
gametes may be released on a lunar or semi-lunar cycle (Brawley & Johnson 1992, Pearson
and Brawley 1996, Serrao et al. 1996, Bemdt et al. 2002), giving rise to 2-wk and 4-wk peaks
in gamete production or settlement (Andersson et al. 1994, Creed et al. 1996). If our 5-d
sampling fortnightly sampling period coincided with such peaks in gamete production, then
we would overestimate annual production. The peaks in settlement do not, however, always

fall during the time of the new or full moons (e.g., Johnson & Brawley 1998).
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Based on these data and assumptions we estimate that the total settlement during the
reproductive season was from 0.9 x 107 to 2.6 x 107 zygotes m> y” [= (daily average)(30
days)(3months)] depending the year. These levels of settlement are consistent with earlier
studies of fucoid algae. Creed et al. (1996) estimated an annual rate of 1.2 x 10’ propagules
m™. From the number of eggs in receptacles, Ang (1991) estimated a potential production of
1.5x10" zygotes.m.y" for F. distichus ssp. distichus on the west coast of Canada.

The high spatial and temporal vanation in settlement is consistent with previous studies
of recruitment in algae (Wright & Steinberg 2001), invertebrates (Caffey 1985), and fishes
(Choat et al. 1988, Wilson & Osenberg 2002). Such variation can be an important determinant
of local population abundance, but other factors such as density-independent mortality after
settlement also play a role, and the relative importance of these processes can vary in time and
space (Wright & Steinberg 2001). Lazo et al. (1994) found that only 0.01% of Ascophyllum
nodosum survived annually and that the mortality was largely due to molluscan herbivores.
Our results are consistent with this idea and suggest that the majority of mortality is occurring
shortly after settlement. The exact cause of this mortality remains unclear, and the possibilities
include wave dislodgment (Vadas et al 1992, Serrao et al. 1996) or grazers (e.g., Gieselman &
McConnell 1981, Lubchenco 1983, Hartnoll & Hawkins 1985, Barker & Chapman 1990,
Benedetti-Cecchi & Cinelli 1992, McCook & Chapman 1993, Lazo et al. 1994). Other causes
such as desiccation (Santelices 1990, Chapman 1995, Pearson 1996) or density-dependent
competition (Ang & De Wreede 1992, Kendrick 1994) are less likely possibilities as explained

above.
2.6.5 Seasonal periodicity

Because we examined settlement within a multi-species assemblage, it is difficult to
distinguish the individual contributions of the different species. The reproduction of species
of Ascophyllum and Fucus shows a seasonal periodicity (M. Lamote, personal observation),
and the asynchronous phenology of the three species did allow some temporal separation of
their relative contributions. Ascophyllum nodosum began receptacle initiation in April and

conceptacle development by early summer with gamete liberation commences towards the end
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of June, followed by an abrupt loss of receptacles. This early reproduction combined with low
abundance relative to the other species in these areas (Figure 2.11) suggests that this species
made a relatively small contribution to the settlers we observed. Fucus vesiculosus initiated
receptacles in early May, and maturation and gamete liberation started towards the end of July
and continued into early autumn. This phenology combined with its higher abundance
supports the idea that this species was the primary contributor to the high settlement observed
in August. Finally, Fucus distichus ssp. edentatus, the last species to become reproductive,
with gamete release beginning in August, was probably responsible for most of the settlement
observed in September. Spatial variation in the abundance of these species supports these
ideas (data not shown). For example, F. distichus was the dominant macroalga in Area 5, and
a clear peak in settlement was observed in August 2000, the time in which this species was in

peak reproduction.
2.6.6 Canopy vs. exposed

Settlement varied substantial among the three microhabitats with much greater
settlement under the existing adult canopy (Figure 2.9). This pattem has been observed
elsewhere (McCook & Chapman 1991, Worm & Chapman 1996, Johnson & Brawley 1998),
and it is generally thought to provide the advantage that the juvenile stages are better sheltered
from some potentially fatal conditions encountered either during low tide (e.g., desiccation;
Brawley & Johnson 1991, 1993) or high tide (e.g., dislodgment by water motion; Vadas et al.
1991). Consistent with this idea are the observations that germlings of fucoid algae (i.e.,
juvenile stages visible to the unaided eye) recruit more abundantly into areas with an adult
canopy than onto exposed rock surfaces (Menge 1976, Lubchenco 1983, Vadas et al. 1992, De
Vogelaere 1994) because the canopy provides a refuge from herbivory (Hawkins 1981,
Lubchenco 1983) or from physically stressful conditions (Jemakoff 1983, 1985, Brawley &
Johnson 1991). On the other hand, disadvantages also exist from living under an adult canopy
as light levels could be sub-optimal and other sources of mortality could be encountered (e.g.,
disturbance from sweeping adult fronds). Whether the short-distance dispersal we observed
and its concomitant “protection” by adults is a specific strategy or simply a consequence of

maximizing fertilization rates remains unclear (Brawley et al. 1999), and whether any
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advantages outweigh any disadvantages may depend on the specific environmental conditions
at the time. Our short-term outplant expeniments did not show any substantial differences in
mortality between the habitats, but previous studies have shown that under certain conditions,
mortality due to the combination of high desiccation, high temperatures and high irradiance
can be quite high in open surfaces (Brawley & Johnson 1991, 1993). Thus, under different

conditions or for longer term experiments, greater differences might have been observed.

2.7 Conclusion

The results of this study demonstrate the large variability in the processes of
recruitment, the fundamental step in maintaining populations of fucoids. Spatial and temporal
variation appear to be a consistent feature of marine populations, but this variation is often
attributed to the decoupling of local population processes due to the open nature of many
marine species. Here, however, there should have been little decoupling of the reproductive
effort of the adults and the settlement of zygotes and the recruitment of juveniles. Still,
substantial variation occurred, suggesting that there are both high annual differences in
reproductive effort and high variability in the ecological processes affecting the survival of the
early stages.
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CHAPITRE 3

Assembly of the photosynthetic apparatus in embryos from

Fucus serratus 1..

Lamote, M., Scheofs, B., Darko, E. et Y. Lemoine (2002)

3.1 Résumé

La biogénése de 1’appareil photosynthétique a été étudiée durant les six premiers jours
de développement des embryons de Fucus serratus L. Les analyses pigmentaires par
chromatographie liquide a haute performance (HPLC) ont mis en évidence que les oosphéres
et les zygotes contiennent les mémes pigments photosynthétiques (ex., chlorophylle a,
chlorophylle c, fucoxanthine, violaxanthine, et B-caroténe) que ceux des thalles adultes. Le
contenu total en pigment augmente aprés la fécondation, principalement lié a une synthése
active de la Chl a et de la fucoxanthine. Les modifications spectrales démontrant ’intégration
progressive des Chl a et Chl ¢ dans les unités photosynthétiques sont décrites. En particulier,
une émission distincte a4 705 nm, reflétant 1’accumulation de ’antenne LHCI, a été clairement
détectée. Les bandes d’émission a 705 nm et 725 nm ont été caractérisées par des mesures de
fluorescence a 77 K. Leurs spectres difféerent par la présence d’une large bande a

approximativement 550 nm due a la fucoxanthine dans le spectre d’excitation F705 nm. La
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fluorescence variable a température ambiante est observée 30 heures aprés la fécondation

indiquant un transfert fonctionnel d’électrons a ce stade de développement.

3.2 Abstract

The assembly of the photosynthetic apparatus has been studied during the first 6 days
of development of Fucus serratus L. embryos. HPLC analysis revealed that oospheres and
zygotes contain the same photosynthetic pigments (i.e., chlorophyll a, chlorophyll c,
fucoxanthin, violaxanthin, and B-carotene) as fully developed thalli. Total pigment amount
increased after fertilization, mainly due to active synthesis of Chl @ and fucoxanthin. Spectral
modifications revealing the progressive integration of Chl a and Chl ¢ in the photosynthetic
units are described. In particular, a distinct emission at 705 nm, reflecting the accumulation of
LHCI, was clearly detected. The emission bands at 705 nm and 725 nm were characterized by
77 K excitation fluorescence measurements. Their spectra differed by the presence of a large
band at approximately 550 nm due to fucoxanthin in the excitation spectrum of F705 nm.
Room temperature vanable fluorescence was first observed 30 hours after fertilization

indicating a functional photosystem II electron transfer at this developmental stage.
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3.3 Introduction

The biogenesis of the photosynthetic apparatus has served as a framework for
numerous studies (reviewed by Sundqvist & Ryberg 1993, Hoober et al. 1994), and the
preferred model organisms to date have been angiosperms and green microalgae. As
angiosperms are only able to synthesize chlorophyll in the light, the biogenesis of the
photosynthetic apparatus is triggered by an illumination (reviewed by Schoefs 1999, Schoefs
2001). So far, it has been found that the other groups of photosynthetic organisms -
gymnosperms with exceptions, lower plants and cyanobacteria - are capable of chlorophyll
synthesis in the absence of light. Therefore, the assembly of the pigment-protein complexes
can proceed in the dark (e.g., Raskin & Marder 1997, Schoefs & Franck 1998). This makes the
use of xenobiotics or of the ‘yellow-in-the-dark’ mutants necessary to investigate the
biog