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RESUME

Les coraux noirs sont des organismes coloniaux qui présentent une grande hétérogénéité
dans la morphologie de leurs colonies et de leurs polypes, ainsi qu’au niveau de certaines
caractéristiques écologiques telles que leurs stratégies trophiques. Cette diversité
écomorphologique soutient, fort probablement, des fonctions variées qui n'ont pas encore été
identifiées et caractérisées a I'heure actuelle. L'objectif général de ce travail était d’appliquer
une approche fonctionnelle sur les coraux noirs présents en eaux peu profondes le long de la
cote sud-ouest de Madagascar en utilisant des traits morphologiques et écologiques. Au total,
131 colonies réparties en 12 especes de coraux noirs ont été examinées et caractérisées avec
17 traits fonctionnels catégoriels et continus. La description des traits fonctionnels a montré
une grande variabilité des caractéristiques écomorphologiques au niveau interspécifique et
intraspécifique. Sur cette base, une sélection plus fine des traits fonctionnels a été réalisée afin
de refléter au mieux les fonctions d’acquisition de nourriture et de fourniture d’habitat. La
caractérisation fonctionnelle a été réalisée sur les six especes les plus abondantes (Cirrhipathes
anguina, Cirrhipathes densiflora, Cirrhipathes spiralis, Stichopathes maldivensis,
Cupressopathes abies, Cupressopathes cf. pumila). L’étude des niches fonctionnelles, a
démontré la présence d’une dissociation claire de la position entre les différentes especes,
exceptées pour deux especes ou les niches se chevauchent (C. anguina et S. maldivensis). De
plus, le volume des niches varie en fonction de I’espece, ce qui est mis en évidence également
au niveau intraspécifique par une variation individuelle importante pour les grands volumes de
niches (C. anguina et C. abies). Ces résultats démontrent 1’habilité des coraux noirs a fournir
une large gamme d’habitats pour la faune environnante, ainsi qu’un certaine flexibilité dans
I’acquisition des ressources alimentaires. Enfin, le calcul de plusieurs indices fonctionnels
appliqué sur deux sites aux conditions environnementales similaires montrent que la diversité
fonctionnelle est identique. Par conséquence, I’exploration de la diversité fonctionnelle entre
plusieurs champs de coraux noirs aux conditions environnementales différentes est nécessaire
afin de mieux comprendre le rdle joué par ces especes dans le fonctionnement des écosystemes

marins.

Mots-clefs : Antipathaires, coraux noirs, Madagascar, diversité fonctionnelle, traits

fonctionnels, niche fonctionnelle, variabilité interspécifique et intraspécifique.



ABSTRACT

Black corals are colonial organisms that are highly heterogeneous in the morphology of
their colonies and polyps, as well as in certain ecological characteristics such as their trophic
strategies. This ecomorphological diversity most likely supports a variety of functions that have
not yet been identified and characterized at this time. The overall objective of this work was to
apply a functional approach to black corals in shallow waters along the southwest coast of
Madagascar using morphological and ecological features. A total of 131 colonies divided into
12 species of black corals were examined and characterized with 17 categorical and continuous
functional traits. The description of functional features shows a high variability of
ecomorphological characteristics at the interspecific and intraspecific level. On this basis, a
finer selection of functional traits was made to best reflect the functions of food acquisition and
habitat provision. Functional characterization was performed on the six most abundant species
(Cirrhipathes anguina, Cirrhipathes densiflora, Cirrhipathes spiralis, Stichopes maldivensis,
Cupressopaths abies, Cupressopaths cf. pumila). The study of functional niches shows the
presence of a clear dissociation of the position between the different species, except for two
species where the niches overlap (C. anguina and S. maldivensis). In addition, the volume of
niches varies according to the species, which is also highlighted at the intraspecific level by a
significant individual variation for large volumes of niches (C. anguina and C. abies). These
results demonstrate the ability of black corals to provide a wide range of habitats for
surrounding wildlife, as well as flexibility in the acquisition of food resources. Finally, the
calculation of several functional indices applied to two sites with similar environmental
conditions shows that the functional diversity is identical. Consequently, the exploration of
functional diversity between several black coral fields with different environmental conditions
is necessary to better understand the role played by these species in the functioning of marine

ecosystems.

Keywords: Antipatharians, black corals, Madagascar, functional diversity, functional

traits, functional niche, interspecific and intraspecific variability.
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PREFACE

Dans le monde entier, les écosystemes marins changent. Les activités anthropogéniques
modifient, a la fois, la diversité biologique et la structure des habitats, conduisant a des
changements dans les écosystemes. En conséquence, les fonctions fournies par un écosysteme
peuvent se modifier ou se perdre. Les coraux noirs (ou antipathaires) sont des organismes
coloniaux présents dans tous les océans du globe et a toutes les profondeurs. Ils présentent une
grande hétérogénéité dans la morphologie de leurs colonies et de leurs polypes, ainsi qu’au
niveau de certaines caractéristiques écologiques telles que leurs stratégies trophiques. Cette
diversité écomorphologique soutient, fort probablement, des fonctions variées qui n'ont pas

encore été identifiées et caractérisées a 1'heure actuelle.

Les coraux noirs sont le groupe cible du projet de recherche COBICO (Conservation
Biology of Black Corals), initié en 2018 et financé par le Fonds National de la Recherche
Scientifique (FRS-FNRS). L’objectif général de ce projet est de combler de nombreuses lacunes
sur la compréhension des champs de coraux noirs des eaux peu profondes le long de la cote sud
malgache. Il est divisé en quatre « work packages » (WP) : 1. Décrire les champs de coraux
noirs et leur communauté associée, évaluer leur stock et la génétique de leurs populations
(WP1), 2. Evaluer le fonctionnement écologique des écosystémes des champs de coraux noirs,
ainsi que leur écologie trophique (WP2), 3. Déterminer l'effet du réchauffement et de
l'acidification des océans sur le métabolisme du corail noir, sa croissance et ses propriétés
mécaniques (WP3), 4. Evaluer la faisabilité pratique et socioéconomique de la culture du corail

noir selon un modele d'aquaculture villageoise (WP4).

Le sujet de ce mémoire s’integre dans le deuxieme WP et inclut les données de la
premicre et la deuxieéme campagne de terrain de I’année 2018. Il présente les premiers résultats
de Dl’application d’une approche fonctionnelle sur les coraux noirs utilisant des traits

morphologiques et écologiques.



I. INTRODUCTION

Les antipathaires, communément appelés coraux noirs (Cnidaria, Hexacorallia,
Antipatharia), sont des organismes coloniaux présents dans tous les océans du globe, aussi bien
a des latitudes tropicales qu’aux latitudes polaires (Wagner et al., 2012). Ils représentent un
ordre taxonomique au sein de la sous-classe Hexacorallia qui comprend 7 familles, prés de 50
genres et 260 especes (Daly et al., 2007 ; Bo, 2008 ; Molodtsova & Opresko, 2018). La
classification des coraux noirs reste compliquée, notamment en raison de I'absence de traits
taxonomiques clairs pour définir une hiérarchie au niveau de la famille et du genre (Opresko &
Sanchez, 2005 ; Lapian et al., 2007), du manque d'expertise taxonomique (Cairns, 2007), de la
perte de certains types de matériel et la description inadéquate des especes (Bo, 2008). De plus,
les antipathaires ont d'abord été inclus dans le méme ordre que les gorgones par Linnaeus (Daly
et al., 2007), et ils sont encore souvent confondus en raison de la méme couleur noire de leur
squelette. L'inclusion des coraux noirs dans la sous-classe des Hexacorallia s'est produite au
18°™ siecle, lorsque Peter Simon Pallas a séparé les antipathariens des gorgones (Opresko,

1972).

Le nom de 1'ordre Antipatharia est dérivé des mots grecs "anti" et "pathos" qui signifie
littéralement contre le mal ou la maladie (Kenyon, 1984 ; Romero, 1997). Depuis la nuit des
temps, les coraux noirs attirent les hommes et sont utilisés a des fins religieuses et médicinales
(Bruckner et al., 2008). Au Paléolithique, certaines populations les utilisaient comme monnaie
d'échange (Tescione, 1968) et depuis I'antiquité jusqu'a nos jours, ils sont utilisés dans le monde
entier principalement pour la bijouterie. Les petites pécheries de coraux noirs ont toujours existé
partout dans le monde, mais elles se sont multipliées avec le développement de 1'équipement et
des techniques de plongée sous-marine jusqu'a devenir une source importante de revenus dans
plusieurs régions et pays, tels que les iles Caimans, Cuba, Mexique, Taiwan, les Philippines et
la République Dominicaine et Madagascar (Castorena & Metaca, 1979 ; Todinanahary et al.,
2016). En plus de la péche a des fins commerciales, ils sont également collectés par
inadvertance comme prise accessoire des chaluts de fond. Le commerce illégal du corail noir
est susceptible d'affecter considérablement le fonctionnement de certains écosystemes

benthiques et risque, a moyen et long terme, d’entrainer I’extinction de plusieurs especes.



Suite a la surexploitation des populations de coraux noirs dans plusieurs régions du
monde, le commerce et 1'importation/exportation internationale de corail noir sont désormais
réglementés a 1’échelle mondiale par 1'Annexe II de la Convention sur le commerce
international des especes de faune et de flore sauvages menacées d'extinction (CITES). Malgré
lI'importance des coraux noirs dans la culture et I’économie de certains pays, on en sait trés peu

sur la biologie et I'écologie fondamentale de ces organismes.

1.1 Morphologie générale

Les antipathaires sont des organismes exclusivement coloniaux et présentent une grande
hétérogénéité dans la morphologie de leurs colonies et dans la taille de leurs polypes (Wagner
et al., 2012). Les colonies sont soit non branchues (c’est-a-dire des coraux en forme de fouet
ou de fil de fer), soit branchues en forme de buisson, d’éventail, de plume ou de brosse a
bouteilles (Figure 1). Les colonies présentent une variation importante au niveau des
caractéristiques morphologiques tels que le diametre de la base, la hauteur, la longueur et la
surface. Contrairement aux coraux scléractiniaires, leur exosquelette n’est pas composé de
calcaire mais d’une substance organique nommée antipathine, qui est un mélange de chitine et
de sléroprotéines (Goldberg, 1976 ; Ellis et al., 1980). La couleur du squelette varie du noir au
brun doré et est recouvert de minuscules épines squelettiques, qui représentent un des criteres
taxonomiques principaux (Opresko, 1972 ; Lapian et al., 2007 ; Brugler et al., 2013). Les tissus
des antipathaires ne contiennent pas de structures minéralisées telles que des spicules ou des

sclérites et varient en couleur (entre le brun, rouge, orange, rose, vert, jaune, blanc et gris).

Figure 1 : Diversité des morphologies rencontrées au sein des colonies d’antipathaires. (A) En forme
de buisson, (B) en forme d'éventail, (C) en forme de fil, (D) en forme de plume et (E) en forme de brosse
a bouteilles selon Wagner et al., (2012).



La taille des polypes varie généralement de quelques millimetres a environ un
centimetre de largeur, tandis que la taille des tentacules varie en fonction de leur état de
contraction (Brugler et al., 2013). Ces derniers sont toujours non ramifié€s et au nombre de 6,
entourant le cone buccal et la bouche (Opresko & Sanchez, 2005 ; Daly et al., 2007). Les
polypes sont symétriques sur le plan bilatéral et posseédent six mésenteres primaires et zéro,
quatre ou six mésenteres secondaires (Opresko & Sanchez, 2005 ; Daly et al., 2007). La paire
de tentacules dirigée vers la partie distale de la colonie porte le nom de tentacules distaux
latéraux, celle située vers la partie basale de la colonie est appelée tentacules proximaux
latéraux, tandis que ceux situés dans le plan sagittal portent le nom de tentacules sagittaux
(Figure 2) (Terrana, 2018). Les polypes peuvent étre denses ou éparpillés : I’espace
interpolypaire, c’est-a-dire I’espace situé entre la paire de tentacules distaux latéraux d’un
polype et la paire de tentacules proximaux latéraux du polype voisin, varie en fonction de
I’espece. Ces polypes présentent également différents arrangements autour du corallum, ils
peuvent se trouver alignés en une rangée (qui peut tourner autour de 1’axe qui les portent) ou
étre arrangés de facon irréguliere autour de 1’axe (Terrana, 2018). La diversité de la
morphologie de leurs colonies ainsi que la taille des polypes peuvent étre liées a des différences
dans leur comportement trophique (Martin Cabrera, 2019) et a la composition de leur

alimentation, et indique probablement des adaptations et des stratégies trophiques diverses.

axe
transversal

axe sagittal ¢— ™

Figure 2 : (a) Photo des polypes situés sur une branche de Myriopathes ulex, 1a fléche indiquant le sens
vers 1’extrémité distale de la branche portant les polypes. Echelle (a) : 1 mm. d — diamétre du polype ;
tld — tentacules latéraux distaux ; tlp — tentacules latéraux proximaux ; ts — tentacules sagittaux ; co —
cone oral (Terrana, 2018). (b) Photo des polypes situés sur une branche de Cupressopathes abies. (c)
Photo des polypes situés sur une branche de Stichopathes maldivensis, entourant le cone buccal et la
bouche.



1.2 Ecologie générale

1.2.1 Répartition géographique et habitat

Les coraux noirs se retrouvent dans la majorité des environnements de la planete (Figure
3). Ils sont particuliecrement abondants dans les régions tropicales et subtropicales sur un large
gradient de profondeur qui s’étend des eaux peu profondes de 2 a 4m dans le Pacifique tropical
(Davis & Cohen, 1968 ; Parrish & Baco, 2007 ; Bo, 2008), jusqu'a une profondeur de 8600m
pour I’espece Bathypathes patula dans le Pacifique Nord-Ouest (Pasternak, 1977 ; Molodtsova
et al., 2008). Malgré la grande diversité géographique et bathymétrique, il existe un certain

nombre de similitude concernant les habitats des coraux noirs.

Figure 3 : Carte de la répartition biogéographique des antipathaires. Cette carte a été réalisée a partir
des documents de la littérature et des spécimens de musée conservés au Musée national d'histoire
naturelle, Smithsonian Institution selon Wagner et al., (2012).

Contrairement a leur proche parent les scléractiniaires, les antipathaires ne construisent
pas de structures récifales et sont considérés ahermatypiques. Etant des organismes
suspensivores, les colonies se trouvent généralement dans des zones ou la topographie
environnante est caractérisée par des courants forts (Opresko & Genin, 1990 ; Mortensen et al.,
2007 ; Parrish & Baco, 2007) et ou le substrat est dur sur lequel ils peuvent s'attacher
fermement, a I’exception de certains genres (Bathypathes et Schizopathes) qui créent un crochet
pour s’ancrer dans le sédiment (Opesko, 2002). Les coraux noirs sont principalement présents
dans des environnements peu éclairés sous la zone photique. Plus de 75 % des especes
actuellement répertoriées se trouvent a des profondeurs inférieures a 50 m (Cairns, 2007 ;

Wagner et al., 2012), et lorsqu’ils sont présents dans des eaux moins profondes (< 50 m), il est



possible de les retrouver dans des zones ou l'intensité lumineuse est réduite (Tazioli et al., 2007;

Lam & Morton, 2008 ; Monteiro et al., 2008).

1.2.2 Densités de population, faunes associées et prédateurs

Dans les régions ou les conditions sont favorables, certaines especes d'antipathaires
peuvent atteindre des densités particulicrement élevées et construire des agrégats qui s'étendent
sur de grandes superficies. Ces agrégats sont communément appelés « champs de coraux noirs »
(Figure 4). Ils représentent d'importants réservoirs de biodiversité, car ils abritent généralement
une myriade d'organismes appartenant a de nombreux taxa (allant des polychetes aux poissons
en passant par de nombreux crustacés, tuniciers, ou mollusques) (Bo, 2008 ; Bo et al., 2008).
De nombreux organismes utilisent les coraux noirs de fagcon opportuniste ou transitoire. Les
coraux noirs peuvent servir de refuge pour de nombreux organismes mobiles notamment les
poissons qui se cachent parmi leurs branches (Tazioli et al., 2007) mais également pour de
nombreux autres organismes comme les éponges, les bryozoaires, les amphipodes, les

hydroides et les algues envahissent les colonies mortes (Love et al., 2007 ; Bo et al., 2009b).

Figure 4 : (a) Un champ de coraux noirs en eau peu profonde a Toliara (Madagascar) présentant une
grande abondance de coraux noirs appartenant aux genres Cirrhipathes et Cupressopathes. (Photo de
Terrana L.). (b) Photo d’un plongeur réalisant des mesures sur 1’espece Cirrhipathes anguina.

Les coraux noirs échappent partiellement & la compétition avec les scléractinaires
hermatypiques car ils occupent généralement les zones profondes du systeme récifal (Bo,
2008). Etant des organismes sessiles, ils ont une capacité limitée d’interaction avec les autres
organismes pour les ressources. Les seules défenses connues a ce jour sont la formation de
tentacules de balayage extrémement longues et 1’utilisation de métabolites secondaires afin de

limiter la compétition avec les organismes voisins (Fautin & Mariscal, 1991 ; Williams, 1991).



Il y a trés peu d’informations concernant les prédateurs directs des antipathaires, mais il a déja
été observé que des tortues marines vertes, des gastéropodes et un certain nombre de crustacés

décapodes sembleraient se nourrir de coraux noirs (Seminoff et al., 2006).

1.2.3 Stratégies alimentaires

On sait peu de choses sur le régime ou le comportement alimentaire spécifique de la
plupart des especes d’antipathaires. Certains ont tiré des conclusions sur la biologie de
l'alimentation des antipathaires a partir de l'orientation des colonies par rapport au régime
d'écoulement dominant (Tazioli et al., 2007). Les observations limitées disponibles sur le
terrain suggerent que les coraux noirs sont des suspensivores dont l'interception directe est le
mode dominant de capture de nourriture et que le zooplancton est une composante majeure de
leur alimentation. Cependant, Lewis (1978) a remarqué que les antipathaires peuvent avoir
divers mécanismes pour capturer la nourriture, comme l'interception directe avec leurs
tentacules ou grace a la sécrétion de mucus. De méme, Warner (1981) a suggéré que plusieurs
polypes peuvent coopérer dans la capture de proies plus grosses. En plus d'étre des
suspensivores, les coraux noirs peuvent étre des filtreurs (Grigg, 1993) et utiliser leurs polypes
pour créer un courant qui attire les particules vers eux (Lewis, 1978). Cette stratégie a été
observée chez les coraux noirs filiformes avec de grands polypes appropriés pour capturer de
grandes proies, tandis que les coraux noirs ramifiés qui ont de plus petits polypes peuvent étre

plus favorables a la stratégie de capture de particules en suspension par sécrétion de mucus.

Un aspect important de 1'écologie alimentaire des coraux noirs est la morphologie et la
taille des polypes, qui déterminent les particules alimentaires que les coraux sont capables de
capturer (Lewis, 1982), ainsi que le rythme circadien de leur épanouissement (Grigg, 1965 ;
Goenaga, 1977 ; Lewis, 1978 ; Terrana, 2018). Par exemple, des polypes de Cirripathes spp. et
de Stichopathes spp. ont été observés en pleine expansion pendant la nuit et contractés pendant
le jour (Terrana, 2018). Pendant ce temps, des polypes de coraux noirs en €ventail, tels que
Antipathes spp. et Rhipidipathes spp. ont été observés en pleine expansion, de jour comme de
nuit (Grigg, 1965 ; Tazioli et al., 2007). L hypothese émise est que ces différences sont dues a
des stratégies visant a économiser les dépenses €nergétiques, tels qu'observés chez d'autres
hexacoralliaires (Dai & Lin, 1993 ; Rossi et al., 2019). Les polypes peuvent se contracter
pendant la journée lorsque le plancton est moins abondant, alors que, pour les espéces qui ne
se contractent pas, les polypes se trouvent généralement dans les zones a faible courant, ou la

dépense énergétique ne constitue pas un probleéme majeur (Tazioli et al., 2007).



Les observations directes ne permettent pas d’établir la proportion de phytoplancton ou
de matiere organique particulaire dans le régime alimentaire des coraux noirs. De ce fait, les
rapports isotopiques s’averent importants pour comprendre les réseaux tropiques liés aux
antipathaires et aux organismes qui leur sont associés. Les rapports isotopiques d’un
consommateur sont directement liés a son régime alimentaire (DeNiro & Epstein, 1981). Les
données obtenues dans le mémoire de Martin Cabrera (2019), révelent qu’une combinaison de
planctonse, de détritus et de matieres organiques particulaires benthiques (BPOM), contribue
de fagon importante a 1'alimentation des coraux noirs de Madagascar, sans distinction majeure
entre le jour et la nuit. Les résultats sont cohérents avec les recherches antérieures sur les coraux
noirs dans le Grand Récif de Toliara, confirmant que la morphologie des colonies influence leur

comportement alimentaire (Terrana, 2018 ; Martin Cabrera, 2019).

1.2.4 Reproduction, croissance et longévité

Les antipathaires se reproduisent de facon sexuée et asexuée. Selon les especes, ils
peuvent se reproduire avec une seule période de ponte par année (Grigg, 1976 ; Parker et al.,
1997) ou avec plusieurs périodes de ponte (Bo, 2008) ou pendant toute I’année (Goenaga,
1977). En général, les polypes et les colonies sont gonochoriques, la fécondation et le
développement larvaire étant externes. Cependant, a ce jour, des larves d’antipathaires n'ont été
observées que pour une seule espece (Wagner et al., 2011 ; Wagner et al., 2012). Comme chez
les cnidaires la reproduction asexuée revét une grande importance (Richmond & Hunter,1990 ;
Fautin, 2002), et les antipathaires ne font pas exception a cette tendance (Miller, 1997, 1998).
Les modes de reproduction asexuée signalés pour les coraux noirs comprennent le
bourgeonnement de nouveaux polypes (Pax et al., 1987), la rupture de fragments de la colonie
mere qui peuvent ensuite se rattacher au substrat (Bo ef al., 2009c) et la production de larves
asexuées en aquarium dans des conditions difficiles (Miller & Grange, 1995 ; Parker et al.,

1997).

Les informations disponibles suggerent que les antipathaires sont généralement des
organismes a croissance lente et a longue durée de vie, avec des longévités variant de plusieurs
décennies a plusieurs millénaires (Wagner et al., 2012). Leur squelette croit en longueur
(verticalement par rapport au substrat) et en épaisseur (croissance radiale) ce qui donne
naissance a des stries de croissance (Terrana, 2018). La croissance radiale et verticale, varie
énormément au sein de 1’ordre des antipathaires et dépend de la profondeur ainsi que des

conditions environnementales (Wagner et al., 2012 ; Terrana, 2018).



1.3 L’approche fonctionnelle

La diversit¢é du vivant ne peut se résumer a son nombre d’especes. L’approche
fonctionnelle de la biodiversité est relative aux activités réalisées par les organismes dans les
communautés et les écosystemes (Petchey & Gaston, 2006). Elle permet d’acquérir une
connaissance spécifique sur la fagcon dont les organismes interagissent entre eux ainsi qu’avec
leur environnement. En d’autres termes, elle caractérise la biodiversité de manieére beaucoup
plus précise, a I’aide de différents traits d’histoires de vie des especes et associe des fonctions
a ces traits pour mieux intégrer les divergences sur la facon dont chaque organisme utilise ses
ressources, comme par exemple la facon dont ils se reproduisent (Petchey & Gaston, 2006).
Cette approche est de plus en plus utilisée pour caractériser un certain nombre d’assemblages
et de communautés végétales et animales (notamment chez les poissons ; Mouillot ez al., 2013 ;
Brandl & Bellwood, 2014 ; Gajdzik et al., 2018). Chez les coraux, quelques études sur les
scléractiniaires ont été réalisées ces dernieres années (Madin et al., 2016 ; Denis et al., 2017)
mais un déficit important de compréhension existe sur les relations entre les traits et les
fonctions associées, ainsi que la non prise en compte de la variabilité intra-spécifique (Zhao et
al., 2014 ; Denis et al., 2017). Dans le cadre de ce mémoire, afin de caractériser
fonctionnellement les assemblages et les especes de coraux noirs, nous utiliserons deux

méthodes d’analyse : celle des niches fonctionnelles et celle de la diversité fonctionnelle.

1.3.1 Les niches fonctionnelles

La diversité biologique est un élément fondamental pour déterminer les fonctions d’un
écosysteme (Hooper et al., 2005). Cependant, la diversité d’'une communauté ou d’un
assemblage animal ne pourrait se résumer a un indicateur comme le nombre d’especes, et il est
essentiel d’aborder la diversité sous un autre angle qui inteégre les caractéristiques biologiques
des différentes especes. Dans ce contexte, le réle fonctionnel des especes est souvent considéré

comme un équivalent de sa niche écologique (Mouillot et al., 2011).

En 1957, G.E Hutchinson définit la niche écologique, comme étant un hypervolume a n
dimensions ou chaque axe définit un type de ressources et/ou des conditions environnementales.
Si ce volume est basé sur I'impact d'une espece sur 1'écosysteme, la niche est habituellement
décrite comme étant la niche fonctionnelle d'une espece (Hutchinson, 1957 ; Rosenfeld, 2002).

La classification de la niche d'une espeéce peut étre étendue a sa niche fondamentale ou réalisée.



La niche fondamentale fait référence au volume potentiel le long de tous les axes qu'une espece
pourrait théoriquement occuper, si les caractéristiques intrinseques propres a l'espece, tels que
les attributs morphologiques ou physiologiques, étaient les seuls déterminants (Hutchinson,
1957). En revanche, la niche réalisée est le volume qu'une espece occupe réellement lorsqu'elle
est contrainte par des facteurs biotiques et abiotiques (Hutchinson, 1957 ; Devictor et al., 2010).
Plus généralement, il est intéressant de noter que la notion de niche est particulierement bien
adaptée a I’approche fonctionnelle. 11 suffit, en effet, de décrire chaque axe de la niche par un
trait fonctionnel, la niche fonctionnelle d’une espece étant sa position dans I’espace des traits

fonctionnels (Rosenfeld, 2002).

1.3.2 La diversité fonctionnelle

La diversité fonctionnelle est un concept qui peut étre défini comme étant une
composante de la biodiversité concernant les activités réalisées par les organismes dans les
communautés et les écosystemes (Petchey & Gaston, 2006). Elle permet une connaissance
spécifique sur la fagcon dont les organismes interagissent entre eux et avec leur environnement,
ainsi que leur impact sur ce dernier (Violle et al., 2007). Pour démontrer les liens entre la
diversité fonctionnelle, les processus écosystémiques, et les assemblages biologiques, il faut
pouvoir mesurer la diversité fonctionnelle avec une série de variables. La mesure de la diversité
fonctionnelle consiste a répertorier différents « traits fonctionnels ». Le terme « trait » a été

utilisé avec des sens différents en fonction du domaine d’étude en écologie (Violle et al., 2007).

Dans le cadre de ce travail, nous retiendrons qu’un trait est un concept défini comme
« toute caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique mesurable au niveau
d’un individu, de la cellule a I’organisme entier, sans qu’il soit fait référence a aucun autre
niveau d’organisation ni a aucun facteur du milieu » (Violle et al., 2007). Cette définition
démontre qu’un trait est un concept défini au niveau de I’individu et est indépendant des
caractéristiques du milieu externe. Les traits fonctionnels peuvent &tre des traits
morphologiques qui représentent des adaptations a différents régimes alimentaires ou habitats,
des traits physiologiques (p. ex. tolérance a la température), des traits reproductifs (p. ex.
nombre d'ceufs et diametre des ceufs) ou des traits comportementaux (p. ex. comportement
migratoire ou soin parental) (Bremner et al., 2003 ; Dumay et al., 2004). Les traits peuvent étre

continus et catégoriels. Ils sont le reflet de stratégies de survie ou de colonisation des especes.



1.3.3 Mesures de la diversité fonctionnelle

Au cours de la derniere décennie, des efforts importants ont été réalisés dans le but de
proposer une standardisation des mesures de traits chez les coraux (Madin et al., 2016 ;
Bellwood et al., 2019) et une expansion des méthodes pour 1’analyse fonctionnelle (Mouillot
et al., 2013, 2014 ; Parravicini et al., 2014). Deux approches principales ont émergé : d'une
part, des groupes fonctionnels peuvent étre définis en fonction de quelques caractéristiques
comportementales/morphologiques (p. ex. affinités alimentaires) et les especes observées sont
classées dans différentes catégories fonctionnelles (Petchey et Gaston, 2006). D'autre part, la
diversité fonctionnelle peut étre calculée sur la base de traits fonctionnels spécifiques mesurés
pour chaque espece (ce qui est réalisé dans cette étude). Les indices de diversité des especes
ont été transposés aux mesures de la diversité fonctionnelle et plusieurs nouveaux indices ont
été proposés (p. ex. Mason et al., 2005 ; Petchey & Gaston, 2006 ; Villéger et al., 2008). La
diversité fonctionnelle d'une communauté abordée par la mesure des traits est habituellement
décrite par trois types d'indices qui peuvent étre combinés pour calculer différentes facettes de
la diversité fonctionnelle (Mason et al., 2005 ; Villéger et al., 2008 ; exemples d'application,
Mason et al., 2007, 2008) : 1a richesse fonctionnelle (FRic), I’uniformité fonctionnelle (FEev),
et divergence fonctionnelle (FDiv). Les indices FRic mesurent généralement la quantité
d'espace de niche occupée, tandis que les indices FEve et FDiv décrivent comment cet espace

est occupé.

1.3.4. Caractérisation fonctionnelle des coraux

Les coraux noirs, groupe cible du présent travail, n’ont pas encore fait 1’objet d’une
caractérisation fonctionnelle basée sur des traits écologiques et morphologiques, encore moins
d’une réflexion sur les traits pertinents a mesurer. Néanmoins, une analyse de la diversité
fonctionnelle a déja fait 1’objet de plusieurs études sur les coraux scléractiniaires (Madin et al.,
2016 ; Denis et al., 2017). Malgré des décennies de recherche, beaucoup de questions restent
en suspens a propos de la biologie fondamentale des populations coralliennes. Madin et al.,
(2016) proposent dans leur étude de combler les lacunes constatées dans les données en
priorisant les traits faciles a mesurer sur les coraux et en répertoriant ceux pour lesquels il
manque des données. Ces traits sont souvent utilisés pour déterminer, par exemple,

I’approximation de la vitesse a laquelle se produisent des processus particuliers du cycle de vie.

Ainsi, la taille des polypes est considérée comme une approximation de l'alimentation hétéro-



trophe (Madin et al., 2016). S’agissant des coraux, leur analyse est plus complexe que pour
d’autres groupes animaux (ex. poissons) parce qu’ils sont coloniaux. Il est important de
quantifier comment les traits des individus interagissent avec la taille de la colonie et comment
des traits multiples se combinent pour influencer la condition physique des individus et de la
population. La morphologie des coraux scléractiniaires est le principal déterminant des
stratégies d'adaptation et 1'un des meilleurs prédicteurs des réactions des assemblages coralliens
aux perturbations (Denis et al., 2017). Récemment, les caractéristiques morphologiques des
colonies ont été proposées comme base pour déduire des taux de croissance non mesurés et
comme €lément clé d'un supertrait (c’est-a-dire une combinaison de traits qui saisit une grande
quantité de variation pour un large éventail de processus biologiques, écologiques et évolutifs
(Madin et al., 2016)) corallien, car elles peuvent englober de grandes variations dans un large
éventail de processus biologiques, écologiques et évolutionnaires (Denis et al., 2017). Par
conséquent, la morphologie pourrait étre I'un des indicateurs les plus pertinents de 1'état des

récifs et un déterminant majeur de leur fonctionnement (Denis et al., 2017).

1.4 Objectifs du travail

L'objectif général de ce travail est d’apporter de nouvelles connaissances sur 1’éco-
morphologie et le role des coraux noirs présents en eaux peu profondes le long de la cote sud-
ouest de Madagascar. Les objectifs spécifiques sont de :

(1) Caractériser au niveau écologique et morphologique (traits) les différentes especes
de coraux noirs d’un champ du Grand Récif de Tuléar,

(2) Déterminer les traits éco-morphologiques pertinents pour la réalisation d’une
analyse fonctionnelle,

(3) Caractériser les niches fonctionnelles de six especes abondantes (position relative et
étendue),

(4) Evaluer la diversité fonctionnelle des assemblages de deux sites d’étude d’un champ

du Grand Récif de Tuléar, présentant des conditions environnementales supposées similaires.



II. MATERIELS ET METHODES

2.1 Site d’étude

Le Grand Récif de Tuléar (Toliara) est situé a 2 km au large de la ville de Tuléar (Sud-
Ouest de 1’Océan Indien ; 23°20°-23°30° Sud de latitude et 43°30’E de longitude) (Figure 5).
Sa longueur est estimée a environ 18 km et sa largeur varie entre 950 et 3 000 m (Pichon, 1978).
Il est bordé au nord par le delta de la riviere Fiherenana et au sud par I’estuaire de la riviere
Onilahy (Andréfouét et al., 2013). Un lagon peu profond sépare le Grand Récif de la cote : la
profondeur de ce lagon ne dépasse pas 10m a I’exception des deux passes (Harmelin-Vivien,
1979). Le champ de corail noir étudié est situé dans la passe Nord a environ 1700 m de la cote
(Figure 6). Le champ s’étend sur environ 500 m de longueur et 300 m de largeur, ou tous les
coraux noirs se retrouvent entre 10 et plus de 50 m de profondeur (Terrana, 2018). Deux sites
d’échantillonnage séparés d’environ 116 m ont été sélectionnés (Figure 6). La distance entre
les deux sites et I’expérience des plongeurs pendant les campagnes de terrain supposent des
conditions environnementales similaires au niveau de la courantologie, de la turbidité et de la

topographie.

Le climat est subtropical, avec deux saisons distinctes : une saison des pluies chaude de
novembre a avril et une saison plus fraiche de mai a octobre. La région est exposée au débit
turbide d'eau douce de la riviere Fiherenana et se caractérise par une présence élevée de
sédiments boueux (Sheridan er al. 2014). Le régime d'écoulement du fleuve est plus élevé
pendant la saison des pluies et absent ou faible pendant la saison seche. La vitesse du courant
est de 0,05 + 0,03 m/s (moyenne + SD) (Arfi et al., 2007). Le courant cotier dominant s'écoule
vers le nord, renforcé par les vents dominants du sud. Les marées sont semi-diurnes avec une

moyenne de 2,1 m, atteignant un maximum de 4,2 m (Bouvy et al., 2016).
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Figure 6: Image satellite du Grand Récif de Tuléar. Les deux
points représentent les deux sites d’échantillonnages: Site 1
(LUC-TRAN-003 (23°21.012" S ;43° 36.835” E)) et site 2 (LUC-
TRAN-004 (23° 20.978” S ; 43° 36.885’ E)) (Google Earth).

Figure S : Carte de la cote du sud-ouest de Madagascar montrant le grand récif barriere de Tuléar bordé par le fleuve
Fiherenana et donnant acceés au canal du Mozambique avec une indication sur les sites d’études (site 1 et site 2
présents au nord du Grand Récif de Toliara.

2.2 Collecte des échantillons et des données

Au total, 133 colonies de coraux noirs, comprenant 12 especes différentes ont été
inspectées en plongée sous-marine, a des profondeurs variant entre 13 et 24 metres, au cours de
deux campagnes de terrain réalisées en 2018 : en mai-juin et en novembre (inspection de 60 et
73 colonies, respectivement). Lors des plongées, toutes les colonies ont été « étiquetées » et
photographiées, avec a coté de chacune d’entre-elles un metre (précision 1 cm) et un pied a
coulisse (vernier 0,05 mm - 1/128") comme références. L’échantillonnage a été réalisé en ayant
maximisé le temps de plongée et le nombre d’échantillons collectés. De ce fait, les effectifs
obtenus reflétent I’abondance des colonies rencontrées. La profondeur a laquelle chaque
colonie se trouvait a également été relevée. Deux colonies n’ont pas pu étre caractérisées a
cause du manque de photographies. Les prélevements et les photographies ont été réalisées dans
le cadre du projet COBICO (PDR, FRS-FNRS) par les docteurs Nicolas Sturaro et Lucas

Terrana.



Pour les colonies non branchues, un fragment de tissu (1 2 3 cm?) a été collecté a la base
de la colonie avec une lame de scalpel, afin de ne pas tuer des colonies enticres. Pour les
colonies branchues, les tissus étant tres fins et difficiles a séparer de 1’exosquelette, des
branches fines ont été sectionnées a 1’aide d’une pince coupante. Chaque échantillon a été
subdivisé en deux parties. D’une part, les échantillons destinés aux analyses isotopiques ont été
placés a I’étuve 50°C pour au moins 48 heures. D’autre part, les échantillons destinés a la

morphologie ont été placés dans du formaldéhyde 10% et ils ont ensuite été transférés dans de
I'éthanol a 70 %.

2.3 Mesures des traits écomorphologiques

En laboratoire, sur la base des photographies in sifu, la forme générale des colonies de
coraux a été déterminée. Les formes coloniales présentes ont été décrites en six catégories : en
forme de fil de fer (filiforme), contorsionné, spiralé, en forme d’éventail, de buisson, ou de
brosse a bouteilles (annexe 9 et 10). Différentes mesures ont été réalisées a 1’aide du logiciel
ImageJ (Schneider et al.,2012) sur les photographies : la longueur, la hauteur et la surface totale
de chaque colonie. La densité des polypes a été estimée sur la base de I’examen d’une surface
de 3 cm® pour chaque colonie non branchue et de 1 cm’ pour les espéces branchues (figure 7).
Afin de diminuer I’erreur potentielle associée a chaque comptage, trois sous réplicas ont été

réalisés pour chaque colonie. Le diametre de la base et du haut de chaque colonie a également

été relevé sur les photographies.
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Figure 7 : Comptage du nombre de polypes pour une espece non branchue Cirrhipathes anguina (a) sur

une surface d’environ 3 cm? et une espéce branchue Myriopathes ulex (b) sur une surface de 1 cm” a
I’aide du logiciel Imagel.



Sur les échantillons conservés dans 1’éthanol, d’autres mesures ont été réalisé€es a 1’aide
d’une loupe binoculaire (Zeiss Stemi 2000 C) surmontée d’une caméra et du logiciel IS-Capture
(figure 8) : 1a taille des polypes (mesure réalisée entre les limites externes des tentacules distaux
latéraux et proximaux latéraux), la taille des bouches (mesure réalisée d’une extrémité a 1’autre
de 'ouverture de la bouche) et 1’espace interpolypaire (mesure réalisée entre le centre des
bouches de deux polypes adjacents). Pour chacune de ces mesures, entre 5 et 10 relevés ont été

réalisés par espece.

Figure 8 : (a) Description d’un polype (Terrana, 2018). Photos des mesures des polypes situés sur une
branche de Cupressopathes abies, (b) les fleches noires indiquent les axes transversal et sagittal, (c)
mesure de 1’espace interpolypaire, (d) mesure de la longueur d’un polype et (e¢) mesure de la longueur
d’une bouche d’un polype.

Les échantillons séchés ont été réduits en poudre pour 1’analyse du contenu en carbone
et en azote (%) ainsi que pour des mesures des rapports isotopiques du carbone, de I’azote et
du soufre (exprimés sous forme de 6"°C, "N et &S respectivement ; en %o (Coplen, 2011)).
Ces données obtenues dans le cadre d’un autre travail de mémoire (voir Martin Cabrera, 2019
pour des détails sur le traitement des échantillons), ont été utilisées comme traits dans ce travail

car elles refletent une fonction importante des coraux noirs (I’acquisition de la nourriture).

Au total, 17 traits fonctionnels ont été identifiés a partir des mesures effectuées sur les

colonies de coraux noirs (Tableau 1), afin de refléter principalement deux fonctions écologiques



d'intérét (c.-a-d. la fourniture de I’habitat et I'acquisition de nourriture). Les traits fonctionnels
qui décrivent l'acquisition de nourriture sont le 8°C, 8N, 6™'S, N (%), C (%), C/N ratio, la
taille du polype (#m), la mesure de la taille de 1a bouche du polype (#m) et le ratio taille de la
bouche / taille du polype). Ceux qui décrivent la fourniture d’habitat pour des animaux associés
sont la morphologie de la colonie, la hauteur (cm), la longueur (cm), la surface (cm?), la mesure
interpolypaire (um) et le ratio base / haut. La densité des polypes (nombre de polypes/cm?) et
la profondeur (en m) auxquelles se trouvent les colonies peuvent €tre associées aux deux
fonctions. Par exemple, la taille de la bouche d’un polype est associée a la forme et a la taille
de la proie. Plus précisément, la taille des proies choisies varie en fonction de 1'espace buccal
des coraux (Tazioli et al., 2007). D’autre part, les ratios isotopiques du carbone et du soufre
renseignent sur ’origine de la source de nourriture utilisée. Le soufre peut renseigner si
I’origine de la source, proviendrait du lagon ou de la colonne d’eau océanique (McCutchan et
al., 2003). Les ratios isotopiques de I’azote déterminent la position trophique du consommateur
(Post, 2002). Le tableau 1 résume 1’ensemble des traits fonctionnels identifiés et indique leur

signification écologique supposée.

Tableau 1 : Liste des 17 traits fonctionnels associés a l'acquisition de la nourriture et la fourniture
d'habitat. La lettre entre parentheses indique la fonction principale associée a chaque trait (A, acquisition
alimentaire et H, habitat).

Traits fonctionnels Unités de Signification écologique
mesure

La profondeur a laquelle se retrouvent les différentes especes
de coraux noirs est essentielle dans la détermination des

Profondeur (A/H) m niches écologiques. La profondeur pourrait influencer les
proies potentielles disponibles et I’impact des coraux sur le
transfert de nutriments dans la colonne d’eau.

La morphologie d’une colonie de corail détermine les
interactions avec l'environnement physique et les autres

Morphologie de la organismes. Elle permet de promouvoir la richesse spécifique

colonie et I'abondance (Graham & Nash, 2013) via des processus

(H) écologiques critiques tels que le recrutement, la prédation et
la compétition. (Hixon & Beets, 1993).

Le ratio du diametre de la base sur le diamétre du haut de la

Ratio diametre base / colonie pourrait déterminer la résistance et la longévité d’une

haut (H) colonie et reflete un aspect de la morphologie.

La hauteur d’une colonie reflete les besoins énergétiques, ainsi

Hauteur (H) cm que sa résistance, sa croissance et sa longévité (Jackson,

1979).



Longueur (H) cm
Surface (H) cm
8"C (A) %0
8N (A) %0
%S (A) %0
N% (A) %
C% (A) %
C/N ratio (A)

Densité des polypes Nombre
(A/H) polypes/cm®
Taille polype (A) pm
Mesure bouche pm
polype (A)

Mesure interpolypaire pm

(H)

Ratio taille de la

bouche / Taille du

polype (A)

Reflete les besoins énergétiques d’une colonie, ainsi que sa
résistance, sa croissance et sa longévité (Jackson, 1979).

Reflete les besoins énergétiques d’une colonie, ainsi que sa
résistance, sa croissance et sa longévité (Jackson, 1979).

L’acquisition de [’origine de la source nourriture est reflétée
via l'utilisation des ratios isotopiques du carbone (exprimé en
delta). L’alimentation est une composante essentielle de la
niche écologique des organismes (Gravel et al., 2016). Le
régime alimentaire détermine [l'impact des coraux sur le
fonctionnement des écosystemes a travers les interactions
trophiques et le recyclage des nutriments (Hempson et al.,

2017).

Le rapport des isotopes stables en azote révéle la position
trophique du consommateur.

Le rapport isotopique du soufre permet de différencier les
sources alimentaires de la colonne d'eau (la source de soufre
pour les producteurs primaires planctoniques) et du soufre
sédimentaire (la source de soufre pour plusieurs organismes
benthiques) (Peterson, 1999).

Détermine le contenu en azote d’un individu.

Détermine le contenu en carbone d’un individu et,
potentiellement, la présence de réserves énergétiques.

Détermine le rapport entre les contenus en azote et carbone
d’un individu.

Renseigne sur la quantité de nutriments pouvant étre capturés
et pourrait indiquer une complexité additionnelle de la
structure de I’habitat.

Taille maximale des proies ou capacité a filtrer.

Forme de la proie et acquisition de nourriture.

Ce trait pourrait fournir un indicateur additionnel de I’ habitat
a une échelle plus fine que celle de la morphologie générale.

Taille, forme maximale des proies et mode d’acquisition de
nourriture (filtration).




2.4 Caractérisation fonctionnelle des coraux noirs

2.4.1 Sélection de traits fonctionnels

La sélection des traits fonctionnels est souvent un moment critique dans les études
(Petchey & Gaston, 2006). Le choix des traits, de leur nombre et de leur type (catégoriel vs
continu), doit étre guidé par la nécessité de décrire au mieux chaque fonction tout en évitant les
redondances entre elles. En particulier, lorsque I'on utilise des traits fonctionnels dérivés
d'autres caracteres (exemple : les ratios), les caracteres originaux ne doivent pas €tre utilisés
dans le calcul de la diversité fonctionnelle puisque les caracteres originaux et dérivés peuvent

étre liés.

Dans cette étude, sur les 17 traits initiaux (tableau 1), aprés obtention et analyses des
résultats, il n’a été sélectionné pour 1’analyse fonctionnelle que 6 traits qui reflétent au mieux
les fonctions écologiques d'intéréts (les fonctions d’acquisition de la nourriture et de fourniture
de I’habitat). I1 s’agit de la morphologie de la colonie, de la hauteur du ratio diametre base/haut,
de la densité des polypes, du 6"°C et du 6"°N. La sélection des traits a été réalisée a partir d’une
réflexion sur leur intérét écologique mais également a 1’aide d’analyses de corrélations de
Pearson qui a permis d’évaluer la force et la direction de la relation entre deux variables
continues. Il a été considéré qu'il y a une forte corrélation si le coefficient de corrélation est
supérieur a 0,8 et une faible corrélation si le coefficient de corrélation est inférieur a 0,5. Parmi
les 6 traits sélectionnés, un seul trait catégorique a été inclus dans la sélection car I’utilisation
de ceux-ci pourrait sous-représenter le spectre de la variation interspécifique présent dans un
assemblage (Kohli & Rowe, 2019). Les traits catégoriques peuvent fournir un degré de
résolution approprié pour les études globales (a large échelle spatiale) prenant en compte un
grand nombre de taxa, mais des données continues plus fines sont nécessaires pour capturer la
variation entre especes a des échelles spatiales et taxonomiques plus petites (Kohli & Rowe,
2019). Considérant les fonctions d’intérét de 1’étude et les autres traits sélectionnés, la
morphologie de la colonie a été choisie comme trait catégorique. La taille des polypes, la
mesure de la bouche des polypes et 1a mesure interpolypaire n’ont donc pas été prises en compte
dans la suite des analyses. Pour 1’analyse intra-spécifique, les mesures ont été réalisées a partir

des mémes traits, exceptée la morphologie.



2.4.2. Espace fonctionnel

Une matrice de dissimilarité fonctionnelle a été calculée entre toutes les paires de
colonies en utilisant la distance de Gower (Gower, 1971). Cette distance permet d’utiliser des
variables de différentes natures (catégorielles et continues), tout en leur donnant un poids égal
(Buisson et al., 2013 ; Villéger et al., 2008). La matrice ainsi obtenue a ensuite été utilisée pour
calculer une analyse en coordonnées principales (PCoA), en utilisant la correction de Cailliez
afin de limiter 1'effet des valeurs propres négatives. Cela a permis de représenter la répartition
des colonies dans un espace fonctionnel multidimensionnel. L'espace fonctionnel de chaque
espece est représenté graphiquement par un nuage de points défini par ses traits fonctionnels et

ou les quatre premiers axes (nommés PCoAl, PCoA2, PCoA3 et PCoA4) ont été considérés.

2.4.3 Analyse des niches fonctionnelles réalisées

Pour évaluer la niche fonctionnelle réalisée d'une espece, un espace de niche
fonctionnelle multidimensionnelle peut étre créé en utilisant les observations ou mesures faites
sur les individus ou les colonies des organismes étudiés (Brandl & Bellwood, 2014). Le volume
de la niche (volume de I’enveloppe convexe) est délimité par les individus ou les colonies ayant
les positions les plus extrémes dans I'espace multidimensionnel. Ainsi, le calcul de I’enveloppe
convexe de chaque espece a permis de mesurer le volume de la niche fonctionnelle occupé. En
pratique, cela signifie que les especes ayant de grands volumes de niches ont des sommets qui
sont largement dispersés dans l'espace multidimensionnel, ce qui suggere que les individus ou
les colonies de cette espece présentent un degré élevé de variation dans leur niche fonctionnelle
réalisée (Brandl & Bellwood, 2014). En revanche, le volume de niche est faible lorsque les
colonies des especes ne remplissent qu'une gamme restreinte de fonctions. Le chevauchement

entre les volumes des niches fonctionnelles des especes peut également étre examiné.

2.5 Analyse de la diversité fonctionnelle

Afin d’analyser la diversité fonctionnelle, le nombre d’indices proposés dans la
littérature est important : « Functional Group Richness », « Functional Attribute Diversity »
(Walker et al., 1999), FDvar (Mason et al., 2003), « Functional Regularity » (Mouillot et al.,
2005). Chaque indice proposé se base sur différentes manieres de mesurer la biodiversité et sur
I’utilisation d’un ou plusieurs traits pour réaliser la mesure. Trois indices fonctionnels communs

et complémentaires ont été utilisés dans la cadre de ce travail :



La richesse fonctionnelle (FRic) a été calculée dans les quatre dimensions. Elle est
définie comme le volume occupé par I’assemblage dans 1’espace fonctionnel (Cornwell et al.,
2004 ; Villéger et al., 2008). Elle exprime pour I'assemblage des coraux dans chaque site, la
proportion du volume de I’enveloppe convexe (convex hull) (%) que 1'espece occupe (Cornwell

et al., 20006).

L’uniformité fonctionnelle (FEve) décrit 1’équitabilité de la distribution des especes et
leur abondance dans 1’espace fonctionnel (Villéger et al., 2008). Les variations de 1’uniformité
fonctionnelle mesurent les modifications de 1’uniformité des distributions d'abondance dans
l'espace fonctionnel. L’indice d’uniformité fonctionnel est supposé diminuer avec les

perturbations (Mouillot et al., 2013).

La divergence fonctionnelle (FDiv) est définie comme la déviation des especes,
pondérée par leur abondance, a la distance moyenne du centre de gravité de I’enveloppe
convexe. Elle reflete la proportion de 1'abondance totale qui est soutenue par les especes ayant
les fonctions les plus extrémes. L’évolution de la divergence fonctionnelle reflete les
changements dans I'écart d’abondance pondérée des valeurs des traits des especes de I’espace

fonctionnel rempli par la communauté (Laliberté & Legendre, 2010).

Toutes les analyses de données ont été effectuées dans le logiciel R en utilisant les
packages vegan (Oksanen et al., 2016), worms (Holstein, 2018), ape (Paradis, Claude, &
Strimmer, 2004), cluster (Maechler, Rousseeuw, Struyf, Hubert, & Hornik, 2017) et FD
(Laliberté & Legendre, 2010) ainsi que les fonctions “quality_funct_space” et “multidimFD”
(Mouillot, Graham, et al., 2013b) disponible a I'adresse

http://villeger.sebastien.free.fr/Rscripts.html.
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III. RESULTATS

Au total, 131 colonies réparties en 12 especes de coraux noirs (Annexe 9 et 10) ont été
examinées : 2 colonies pour 1’espece Antipathes cf. virgata, 1 colonie pour I’espece Antipathes
flabellum, 45 colonies pour 1’espece Cirrhipathes anguina, 4 colonies pour 1’espece
Cirrhipathes contorta, 12 colonies pour ’espece Cirrhipathes densiflora, 1 colonie pour
I’espece Cirrhipathes rumphii, 8 colonies pour I’espece Cirrhipathes spiralis, 28 colonies pour
I’espece Cupressopathes abies, 13 colonies pour I’espece Cupressopathes cf. pumila, 1 colonie
pour I’espece Cupressopathes nsp, 5 colonies pour 1’espece Myriopathes cf. ulex et 11 colonies

pour I’espece Stichopathes maldivensis.

3.1 Caractérisation écomorphologique

La description générale des traits fonctionnels de I’ensemble des especes de coraux noirs
est présentée dans le tableau 2. On note la présence d’une grande variabilité des données éco-
morphologiques au niveau interspécifique (le coefficient de variation qui est le rapport entre
I’écart-type et la moyenne, varie entre 2.4% et 246,5% ; Tableau 2), excepté pour les valeurs
isotopiques du carbone (6"°C) et du soufre (8**S) (coefficient de variation faible de 2.8% et de
2.4% respectivement ; Tableau 2). Une grande variation des traits fonctionnels est également

observée au niveau intraspécifique (Annexes 1 et 2).

Tableau 2 : Description générale (moyenne, écart-type, minimum (min), maximum (max) et CV
(coefficient de variation en %) des mesures réalisées sur les 16 traits fonctionnels continus de I’ensemble
des colonies de coraux noirs.

Moyenne Ecart-type Min Max CV (%)

Profondeur (m) 19,0 24 130 24,1 12,9
Ratio base / haut 7,17 17,68 0,25 145,00 246.5
Hauteur (cm) 104 78 18 344 74 .4
Longueur (cm) 113 82 18 353 72,8
Surface (cn’) 382 615 29 5526 160,7
Densité (nbr polypes/cm’) 432 350 4,7 357,7 81,0
0"C (%0) -19.6 0,5 20,6 -17.8 238

0N (%0) 7,7 13 5,1 118 172
0*S (%o) 19,5 0,5 18,3 210 24

N (%) 9.9 14 7.1 13,5 139
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C (%) 36,0 2,9 27,9 41,6 8,1

Ratio C/N 3,7 04 2.8 4,7 99
Taille polype (um) 906 454 422 2112 50,1
Mesure bouche polype (um) 162 77 51 438 474
Mesure interpolypaire (um) 1346 590 639 2888 438
Ratio taille bouche / polype 0,18 0,07 0,07 0,31 36,1

Une analyse de corrélation de Pearson a été réalisée sur les 16 traits fonctionnels
continus. Les résultats de 1’analyse sont présentés dans le Tableau 3. Les paires de variables
ayant de fortes corrélations positives sont : la longueur et la hauteur (0,99), la taille du polype
et le ratio C/N (0,78), la taille du polype et la mesure interpolypaire (0,86). Le rapport C/N est,
quant 2 lui, modérément corrélé a la variable de 8"°N (%o) (0,68), ce qui est également le cas
pour la taille de la bouche qui est modérément corrélée a la taille du polype (0,65). La paire de

variables ayant une assez forte corrélation négative est le N (%) et 8N (%o) (-0,73).
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Tableau 3 : Matrice de corrélation de Pearson présentant les traits fonctionnels continus des coraux noirs.

Profondeur  Ratio Hauteur Longueur Surface Densité 6°C O6°N  0%'S N C Ratio  Taille Mesure Mesure  Ratio
(m) base/ (cm) (cm) (cm?) (nbr (%o0) (%o0) (%o0) (%) (%) C/N  polype bouche inter- taille
haut polypes (um)  polype polypaire bouche
fem?’) (um) (um) [ polype
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut 0,20 1,00
Hauteur (cm) -0,04 -0,24 1,00
Longueur (cm) -0,04 022 0,99 1,00
Surface (cm?) 0,00 0,21 0,03 0,05 1,00
Densité (nbr polypes/cm’®) -0,04 0,13 046 -047 0,19 1,00
0" C (%o) -0,07 -0,01 -0,05 -0,05 -0,11 0,01 1,00
O"N (%o) -0,09 -0,34 052 0,51 -030 -045 003 1,00
'S (%o) 0,07 -0,29 0,30 0,30 0,13  -027 0,19 038 1,00
N (%) 0,06 0,33 044 -0.,46 0,25 041 000 -0,73 -0,52 1,00
C (%) 0,21 025 -028 -0,32 0,12 024 -022 -042 -0,50 0,72 1,00
C/N ratio 0,08 -026 0,38 0,37 024 -039 021 068 030 -080 -0,18 1,00
Taille polype (um) 0,32 -0,33 0,62 0,67 027 -041 -007 064 031 -0,69 -040 0,78 1,00
Mesure bouche polype (um) 0,15 -029 032 0,35 0,18 -025 -005 038 030 -042 -020 046 0,65 1,00
Mesure interpolypaire (um) 0,27 -035 048 0,51 039 -0,34 031 068 045 -0,58 -035 0,61 086 0,50 1,00
Ratio taille bouche / polype -0,30 007  -0,20 -0,23 0,27 032 -045 -043 -0,15 030 0,06 -035 -042 0,34 -0,48 1,00
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Des régressions linéaires (Figure 9) ont été réalisées entre certains traits fonctionnels
afin d’établir une relation linéaire entre deux variables quantitatives continues. L’analyse
graphique démontre qu’entre les traits de hauteur et de longueur (graphique a) il y a la présence
d’une pente positive et une trés forte corrélation des points (r’=0,99). De méme que pour les
traits de hauteur et de surface (graphique b) mais avec la présence de deux droites de régression
a pentes positives ayant de fortes corrélations des points pour chacune d’elle (1’=0,55 et
1’=0,82). La présence des deux droites permet de dissocier les espéces branchues et les especes
non branchues.

L’analyse graphique entre les traits de mesure de la taille des polypes et la mesure de
I’espace interpolypaire (graphique c) et la taille des polypes et la bouche des polypes (graphique
d) révele une tendance linéaire, mais avec une forte variabilité autour de la droite. A 1’inverse,
I’analyse graphique du 8"C (%0) et du 8N (%o0) (graphique e.) et du 6™S (%o0) et 8N (%o)
(graphique f) indique une tres faible corrélation des points (r* = 0,00 et r* = 0,15) mais suggere
également une dissociation entre les especes branchues en haut de la droite et les especes non
branchues en bas de la droite. Enfin, I’analyse graphique du 8"°C (%o) et du 6*S (%o) (graphique

g) démontre une tres faible corrélation des points (r’=0,04).
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Figure 9 : Régressions linéaires entre différents traits fonctionnels : hauteur et longueur (graphique a),
hauteur et surface (graphique b), taille du polype et mesure de 1’espace interpolypaire (graphique c),
taille du polype et mesure de la bouche d’un polype (graphique d), 8"°C (%0) et 8"°N (%o) (graphique e),
8*S (%0) et 8N (%o) (graphique f) et §°C (%o) et 8**S (%o) (graphique g).
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Ces mesures de corrélation (tableau 3) et de régression (figure 1) ont fait 1’objet d’une
analyse préliminaire, qui a permis par la suite de sélectionner les principaux traits fonctionnels
utilisés pour I’analyse fonctionnelle et ainsi éviter une redondance au niveau de I’information
transmise. Les principaux traits pertinents sélectionnés sont : la morphologie, la hauteur, 8"°C

(%0), 8N (%o0), la densité de polypes et le ratio diamétre base /haut.

3.2 Les niches fonctionnelles

3.2.1 Variation interspécifique

Les volumes des niches ont été représentés pour les 6 especes de coraux noirs pour
lesquelles nous avions un nombre suffisant de mesures (figure 10): C. spiralis (5,7%), S.
maldivensis (8,1%), C. densiflora (12,5%), C. pumila (14,3%), C. abies (32,2%), C. anguina

(47,1%). Le volume des niches varie considérablement en fonction des especes.
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Figure 10 : Les volumes relatifs des niches fonctionnelles de 6 espéces de coraux noirs (C. spiralis, S.
maldivensis, C. densiflora, C. pumila, C. abies, C. anguina). Les barres indiquent le pourcentage
d'espace de niche occupé par une espece par rapport a l'espace de niche total des 6 especes.

Les résultats de 1’analyse en coordonnées principales sont représentés graphiquement
sur la figure 11. Dans I’espace multidimensionnel, les quatre premiers axes expliquent 62.7%
de la variance totale (PCoA 1 = 18,6%, PCoA2 = 16.9%, PCoA3 = 15,1%, PCoA4 = 12,1% ;
Figure 2).
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En se basant sur les deux premiers axes (PCoAl et PCoA2), on observe que les especes S.
maldivensis (mauve) et C. anguina (noir) possedent des niches fonctionnelles qui se
chevauchent. Les especes C. densiflora (rouge), C. spiralis (vert), C. pumila (bleu clair) et C.
abies (bleu foncé) sont toutes caractérisées par de petits volumes de niches fonctionnelles
séparées. La partie gauche (avec les points de couleur mauve, noir, rouge et vert) reprend les
especes non branchues tandis que la partie de droite (avec les points de couleur bleu clair et
bleu foncé) reprend les especes branchues. Sur les deux autres axes (PCoA3 et PCoA4), on
distingue les especes C. anguina (noir), S. maldivensis (mauve), C. densiflora (rouge), C. abies
(bleu foncé) qui possedent des niches fonctionnelles qui se chevauchent. Les especes C. pumila

(bleu clair) et C. spiralis (vert) ont des niches fonctionnelles séparées.
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Figure 11 : Volumes des niches fonctionnelles de C. spiralis (vert), C. densiflora (rouge), C. anguina
(noir), S. maldivensis (mauve), C. pumila (bleu clair) et C. abies (bleu foncé) a travers les quatre axes
d’une analyse en coordonnées principales (PCoA). Les lignes solides contournent les colonies les plus
extrémes a partir desquels les volumes des niches (volumes de I’enveloppe convexe) sont représentés.

3.2.2 Variation intraspécifique

L’analyse des niches fonctionnelles au niveau intraspécifique concerne les especes C. anguina
(Figure 12a) et C. abies (Figure 12b) pour lesquelles nous disposions d’un nombre suffisant de

mesures. Les résultats de I’analyse de I’espece C. anguina (Figure 11a) indique que les quatre
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premiers axes expliquent 95,73% de la variance totale (PCoA 1 =39,03%, PCoA2 = 31,5%,
PCoA3 = 18,2%, PCoA4 = 7%). Les résultats de 1’analyse de I’espece C. abies (Figure 11b)

indique que les quatre premiers axes expliquent 91,2% de la variance totale (PCoA 1 =35,9%,

PCoA2 =23,6%, PCoA3 = 20,6%, PCoA4 = 11,1%). Spécifiquement, pour les deux especes,

I’axe PCoA1l est essentiellement fonction de la hauteur et du 8"°N. L’axe PCoA2 est

principalement associé a des traits fonctionnels relatifs a I’acquisition alimentaire ; les valeurs

isotopiques du 8"C et 2 la densité des polypes.
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Figure 12 : Volumes des niches fonctionnelles de C. anguina (graphique a) et C. abies (graphique b) a
travers les quatre axes d’une analyse en coordonnées principales (PCoA). Les vecteurs sont représentés
par les traits de mesures : Ratio base/haut, Densité des polypes, Hauteur, 6”°C (%o) et 6"’ N (%o).
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3.3 La diversité fonctionnelle

La richesse spécifique est de 10 especes (sur 67 colonies explorées) pour le site 1 et de
10 especes (sur 64 colonies explorées) pour le site 2 (figure 13). La richesse fonctionnelle
(FRic) est relativement similaire pour les deux sites ; la valeur est de 0,451 pour le premier site
et de 0,369 pour le deuxieme site. L’uniformité fonctionnelle (FEve) est également similaire
pour les deux sites, 0,958 pour le premier site et 0,974 pour le deuxieme site. Leurs valeurs
étant plus proches d’un que de zéro, ce qui indique que les assemblages sont plutdt caractérisés
par une distribution uniforme des especes dans l'espace fonctionnel. La divergence
fonctionnelle (FDiv) varie aussi treés Iégerement pour les deux sites, 0,903 pour le premier site

et 0,870 pour le deuxieme site.
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Figure 13 : Histogramme montrant les divers indices qui refletent des facettes complémentaires de la
diversité fonctionnelle : la richesse fonctionnelle (FRic), I'uniformité fonctionnelle (FEve) et la
divergence fonctionnelle (FDiv) des coraux noirs présents sur les deux sites d’étude
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IV. DISCUSSION

Lors de cette étude, des traits fonctionnels catégoriques et continus ont été sélectionnés,
afin de refléter au mieux les fonctions d’acquisition de nourriture et de fourniture d’habitat. Sur
cette base, I’étude des niches fonctionnelles au niveau interspécifique indique la présence d’une
dissociation claire de la position entre les especes, exceptées pour deux especes ou les niches
se chevauchent. De plus, le volume des niches varie considérablement en fonction de I’espece,
ce qui est reflété €également au niveau intraspécifique par une variation individuelle importante.
Le calcul de plusieurs indices fonctionnels (la richesse fonctionnelle, I’uniformité fonctionnelle
et la divergence fonctionnelle) appliqué sur deux sites aux conditions environnementales

similaires montrent que la diversité fonctionnelle est identique.

4.1 Variation écomorphologique chez les coraux noirs

La description des traits fonctionnels de I’ensemble des especes de coraux noirs montre
une grande variabilité des caractéristiques écomorphologiques au niveau interspécifique et
intraspécifique. Au niveau interspécifique, il existe une grande variété dans la morphologie des
colonies de coraux noirs (par exemple en forme de spirale, de buisson, de bouteille). Plus
simplement, ces morphologies peuvent étre catégorisées en deux groupes principaux (les
especes branchues et les especes non branchues). Dans la littérature, au niveau fonctionnel, ces
deux groupes présentent des stratégies alimentaires différentes (Terrana, 2018 ; Martin Cabrera,
2019) et des niches trophiques distinctes : les especes branchues se situent a un niveau trophique
inférieur a celui des especes non branchues. Les especes ont également des hauteurs
différentes : ’espece C. abies a une hauteur moyenne de 40 cm alors que I’espece S. maldivensis
posseéde une hauteur moyenne de 181 cm. Dans la littérature, certaines colonies du genre
Stichopathes peuvent atteindre des hauteurs extrémes allant jusqu'a 5 m (Grigg, 1964). Le
constat est identique en ce qui concerne les surfaces des colonies, C. densiflora possede une
surface moyenne de 87 cm” et I’espeéce C. pumila présente une surface moyenne de 961 cm’.
S’agissant de la taille des polypes, des variations existent aussi en fonction des especes, par
exemple, I’espece C. pumila possede une taille moyenne de 538 um et I’espece S. maldivensis

possede une taille moyenne de 1671 ym. Comparativement, dans la littérature, I’espece S.
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maldivensis possede des polypes qui mesurent jusqu’a 2470 ym (Terrana, 2018). De plus, la
disposition des polypes, ou la taille de la bouche des polypes peuvent étre totalement différentes
selon les especes (environ 51 ym en moyenne chez I’espece Cupressopathes nsp et 438 ym en
moyenne chez I’espece S. maldivensis). Par exemple, I’espece C. abies présente des colonies
monopodiales en forme de brosse a bouteilles, les polypes sont situés sur un seul c6té de la
branche. De méme, I’espece C. anguina est une espece de coraux noirs non branchue, de
couleur jaune pale et dont les polypes sont situés tout autour de la branche de fagon irréguliere
(Terrana, 2018).

Les coraux noirs présentent également une grande variabilité des mesures au niveau
intraspécifique, pouvant conduire a la description de morphotypes différents pour une méme
espece. Par exemple, I’espece C. anguina peut présenter des morphotypes de couleurs
différentes. Bien que la variation intraspécifique observée pourrait obscurcir le choix des traits
pertinents, I’étendue des mesures présentes au niveau interspécifique chez les coraux noirs
justifie leur utilisation dans une analyse fonctionnelle. Par exemple, la taille minimale d’un
polype mesuré chez 1’espece Stichopathes maldivensis est de 1048 ym et la taille maximale est
de 2112 pm. Autre exemple, la taille minimale d’une bouche d’un polype observé chez I’espece
Cirrhipathes anguina est de 85 um et la taille maximale est de 277 pm. Dans la littérature, il y
a peu treés d’informations concernant la variabilité intraspécifique présente chez les coraux noirs

(Terrana, 2018).

4.2 Sélection et pertinence des traits fonctionnels

Le choix des traits utilisés revét une importance primordiale pour évaluer un assemblage
fonctionnel parce qu'il dépend, a la fois, de la question écologique traitée et des caractéristiques
de la communauté étudiée (Petchey & Gaston, 2006). En début d’analyse, 17 traits fonctionnels
complémentaires ont été sélectionnés reflétant les fonctions écologiques d'intérét que sont : les
stratégies associées a la fourniture d’habitat et a 'acquisition de nourriture.

La profondeur a été mesurée car elle détermine les préférences d'habitats des especes et
semble étre le résultat d'interactions entre facteurs biotiques et abiotiques (Tazioli et al., 2007).
En termes de facteurs biotiques, la compétition pour l'espace avec les coraux scléractiniaires
dans la partie peu profonde du récif est la raison la plus probable pour laquelle les antipathaires
ont montré une tendance a I'abondance et a la diversité croissante avec la profondeur, comme
l'ont observé Sanchez et al (1998) et Sanchez (1999). 11 est également possible qu'a plus grande

profondeur, les conditions de lumiere et de mouvement de 1'eau soient optimales pour plusieurs
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especes de coraux noirs. Sanchez et al., (1998) et Sanchez (1999) citent la diminution de
I’intensité lumineuse, l'inclinaison du substrat (ombrage), la nourriture en suspension, les
régimes d'écoulement, 1'exposition aux vagues et les événements historiques comme facteurs
majeurs expliquant la distribution des coraux noirs. En particulier, les especes non branchues
(genre Cirrhipathes et Stichopathes) et les especes branchues (genre Cupressopathes) vivant
dans des habitats exposés ou de forts courants de différentes directions circulent (Tazioli et al.,
2007). Les antipathaires ont une large distribution bathymétrique comprise entre 2 et 8600 m
(Wagner et al., 2012). Mais dans le cadre de notre étude, étant donné que la tranche de
profondeur a laquelle les colonies ont été investiguées est constante et relativement petite (entre
13 et 24m), ce trait n’a pas été sélectionné pour I’analyse fonctionnelle.

La morphologie et la taille des organismes (longueur, hauteur et surface) ont également
été prises en compte car elles décrivent bien la diversité d habitats associés aux coraux noirs et
déterminent I’interaction avec l'environnement physique et avec d'autres organismes (Denny,
1993 ; Vogel, 1996). Cela est particulicrement vrai pour les organismes coloniaux sessiles, ou
les variations morphologiques sont liées a une série de processus biologiques et écologiques
(Jackson 1977, 1979). Par exemple, le fait de grandir a partir du benthos, vers le haut pour les
coraux non branchus, réduit la compétition benthique, tandis que la croissance latérale pour les
coraux branchus, réduit la mortalité des colonies entieres en répartissant le risque (Jackson,
1979) et induit par la méme occasion une augmentation de la capacité de capture des proies.
Parallélement, comme pour les structures coralliennes, la morphologie et la taille des coraux
noirs fournissent un habitat direct a de nombreux taxons et peuvent servir de refuge aux
poissons adultes et juvéniles (Friedlander & Parrish, 1998 ; Kerry & Bellwood, 2012 ; Wagner
etal., 2012).

La taille des polypes, la taille de la bouche et 1’espace interpolypaire sont des traits qui
ont été jugés importants dans 1’étude car ils sont liés au mode d’alimentation des coraux. La
taille et la forme des polypes détermine la taille des particules dont les coraux peuvent se nourrir
(Lewis, 1978). Complémentaire a la taille d’un polype, la surface ou le diametre de la bouche
sont également informatifs sur le type de proies susceptibles d’étre attrapées (Tazioli et al.,
2007). Néanmoins, ils n’ont pas été intégrés dans 1’analyse fonctionnelle car un choix a di étre
réalisé sur le nombre de traits catégoriels (Kohli & Row 2019).

Les valeurs isotopiques 8"°C, 8"°N et 'S ont également été prises en compte. Le rapport
isotopique du carbone (°C/"*C) fournit des informations sur ’origine des sources alimentaires,
tandis que le rapport des isotopes stables en azote ('’N/'*N) révele la position trophique du

consommateur. Néanmoins, il peut y avoir des situations dans lesquelles les sources ont la
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méme composition isotopique pour le carbone et I’azote, ce qui ne permet pas toujours
d’identifier précisément ce qui a été assimilé par le consommateur. Pour résoudre ce probleme,
I’ajout de soufre comme troisieme élément permet parfois de mieux différencier les sources
alimentaires impossibles a distinguer en utilisant seulement deux éléments (Connolly et al.,
2004). Le rapport isotopique du soufre (**S/**S) permet également de différencier les sources
alimentaires de soufre présentes dans la colonne d'eau (la source de soufre pour les producteurs
primaires planctoniques) et du soufre sédimentaire (la source de soufre pour plusieurs
organismes benthiques) (Peterson, 1999). Cependant dans notre étude, lors de la sélection des
traits, les valeurs isotopiques du souffre n’ont pas été prises en compte car elles n’ont pas permis
de distinguer le régime alimentaire des différentes especes de coraux noirs (Martin Cabrera,
2019).

En comparaison de notre étude, d’autres recherches portant sur les coraux
scléractiniaires ont été réalisées en utilisant des traits relativement semblables mais pour
répondre a des problématiques différentes. Dans leur étude, Denis et al., 2017, se basent
essentiellement sur les caractéristiques morphologiques des coraux scléractiniaires pour réaliser
leur analyse fonctionnelle. La sélection des traits a été réalisée sur des traits morphologiques
dits "typiques" : arborescente, touffue, table, foliose, colonne, massive, incrustante et libre. Ces
traits morphologiques ont été choisis pour limiter I'ambiguité et aussi pour saisir une gamme de
formes qui, selon leurs hypotheses, pourraient étre liées au rdle fonctionnel de I'espece dans
I'écosysteme. Cette approche a permis de quantifier la diversité morphologique et évaluer la
complexité structurelle de l'habitat fourni par les coraux. Les morphologies coralliennes
apparaissent toujours comme des déterminants majeurs du fonctionnement des écosystémes en
raison de leur importance dans la différenciation des stratégies d'adaptation, la prédiction des
réponses des assemblages coralliens aux perturbations (Bellwood et al., 2019).

Dans leur étude, Darling et al., 2012, évaluent et identifient les stratégies du cycle
biologique des coraux de récifs a partir de différents traits, cette étude ayant été réalisée sur des
coraux scléractiniaires. Un total de 11 traits a été sélectionné : forme de croissance des colonies,
formation de colonies solitaires, mode de reproduction et fécondité, taille maximale des
colonies, diametre des corallites, gamme de profondeur, temps de génération, taux de
croissance, densité squelettique et associations de zooxanthellae (symboliodinium). Cette étude
a permis de prédire l'impact des facteurs de stress environnementaux et anthropiques sur
l'assemblage des especes, mais surtout a éclaircir le rdle de ces especes dans les

fonctionnements des écosystemes coralliens.
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Les résultats de 1’analyse de Pearson ont montré de fortes corrélations positives entre la
longueur et la hauteur, la taille du polype et le ratio C/N, la taille du polype et la mesure
interpolypaire. La longueur et la hauteur des colonies décrivent une partie de la méme fonction
(en d’autres termes la fourniture d’un habitat). De ce fait, seules les mesures de hauteur ont été
conservées et cela a permis également d’éviter I’intégration d’erreurs de mesures. En effet, les
mesures de longueur ont €té réalisées sur des photos alors que certaines colonies de coraux
noirs ont une forme spiralée ou volumineuse en trois dimensions. Dans ce travail, un seul trait
catégoriel (la morphologie) a été choisi, car 1’utilisation d’un trop grand nombre de traits
catégoriels n’est pas appropriée. Selon Kohli & Row (2019), les traits catégoriels sont
généralement plus faciles a obtenir (beaucoup peuvent étre €valués a 'aide de guides de terrain
ou sont disponibles dans des bases de données rassemblées), mais ils sous-représentent le
véritable spectre de variation interspécifique présent dans un assemblage, les rendant
insuffisants pour certaines applications (Fonseca & Ganade, 2001 ; Wright et al., 2006). Par
exemple, les traits catégoriels peuvent fournir un degré approprié de résolution (qualité) pour
les études mondiales ou continentales en raison du plus grand nombre de taxons inclus (p. ex.
Safi et al., 2011 ; Stevenset et al., 2013), mais des données a plus haute résolution peuvent étre
nécessaires pour saisir adéquatement les variations entre especes a des échelles spatiales et
taxonomiques plus fines. Les traits continus offrent des données a échelle fine qui expriment
plus completement 1'étendue de la variation, évitent les décisions subjectives qui sont souvent

nécessaires lors de la catégorisation des taxons (Kohli & Row, 2019).

4.3 Les niches fonctionnelles : variation inter- et intraspécifique

L’utilisation d’une nouvelle analyse multidimensionnelle des niches fonctionnelles des
especes, basée sur des données individuelles (au niveau de la colonie), démontre 1’étendue de
la complémentarité des fonctions entre les especes de coraux noirs. Les résultats de 1’analyse
interspécifique obtenus a partir de la PCoA, montre que la position des niches fonctionnelles
des différentes especes de coraux noirs sont bien distinctes, exceptées pour deux especes
C. anguina et S. maldivensis ou les niches se chevauchent. Cette distinction des niches reflete
I’habilité de ces especes a fournir une large gamme d’habitats pour la faune environnante
(Wagner et al., 2012). Comme pour d’autres groupes de coraux, des observations montrent une
faune associée riche en taxa (par exemple des polychetes, des ophiures, des crabes, des
bryozoaires, des mollusques et des poissons) (Bo er al., 2008). Ces organismes utilisent

différents types de microhabitats disponibles au sein des coraux noirs, incluant la surface des
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branches vivantes ou mortes (Love et al., 2007 ; Tazioli et al., 2007), les cavités au sein des
tissus (Terrana & Eeckhaut, 2017) ou encore 1’espace entre les branches (Tazioli et al., 2007).

D’autre part, cette distinction des niches fonctionnelles reflete également la flexibilité de
I’acquisition des ressources de nourriture, ce qui permet probablement de diminuer la
compétition entres les especes dans le milieu (Terrana, 2018 ; Martin Cabrera, 2019). Cette
observation est consistante avec la littérature ou certaines especes de coraux noirs présentent
des niches trophiques différentes (Terrana, 2018). En outre, les résultats de I’étude de Terrana
(2018) et Martin Cabrera (2019) portant sur les analyses isotopiques du carbone, de 1’azote et
du soufre, démontrent que les coraux branchus ont une position trophique inférieure aux coraux
non branchus et que selon les especes, il y aurait certaines préférences alimentaires entre le
plancton, les détritus et la matieére organique particulaire. Les coraux noirs semblent avoir des
stratégies alimentaires différentes en fonction de leur morphologie (Martin Cabrera, 2019). Ce
qui pourrait expliquer en partie la disposition des niches dans I’espace fonctionnel. Les facteurs
tels que la spécialisation alimentaire sont susceptibles de différencier davantage les niches
fonctionnelles chez certains groupes d’animaux comme les poissons (Hoey, Brandl & Bellwood
2013 ; Brandl & Bellwood, 2014).

Cupressopathes abies et C. anguina sont les especes qui possedent les plus grands
volumes de niches. Le grand volume de niche occupé pourrait étre attribué a un degré élevé de
variation individuelle au sein de ces especes (Brandl & Bellwood, 2014). Les especes C.
densiflora et C. pumila possedent des volumes de niches plus ou moins équivalents, mais elles
ont le double des volumes de niches des especes C. spiralis et S. maldivensis. Le plus petit
volume correspond a celui de I’espece C. spiralis. Les différents volumes des niches pourraient
s’expliquer par le fait que certaines especes contribuent de maniere plus ou moins compléte aux
deux fonctions d’intéréts (i.e. acquisition de nourriture et fourniture d’habitat). Cependant, il
faut rester prudent dans I’interprétation du résultat du volume des niches car les especes C.
anguina et C. abies, sont toutes les deux caractérisées par un effectif important de colonies et
possedent les volumes de niches les plus larges.

Les résultats soulignent également l'importance d'évaluer la variance entre les individus
d'une espeéce pour déterminer sa niche fonctionnelle (Messier, McGill & Lechowicz, 2010 ;
Violle et al., 2012). L’analyse PCoA montre que les especes branchues se différencient par
rapport aux especes non branchues. Le premier axe explique 18,6% de la variabilité est
essentiellement expliqué par les variables de hauteur, le ratio base/haut et le 0"°N. Le second
axe vertical explique 169% de la variabilit¢ et la différenciation des especes se fait

essentiellement par la variable de la morphologie. C. anguina et S.maldivensis possedent des
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niches fonctionnelles qui se chevauchent car les caractéristiques écomorphologiques sont
similaires pour les deux especes a I’exception de la densité des polypes. Cela explique
certainement pourquoi 1’espece S. maldivensis sort 1égérement de la niche fonctionnelle de
I’espece C. anguina. De plus, il existe un espace fonctionnel disponible relativement important
entre les différentes especes et non occupé par les especes étudiées. Cet espace fonctionnel
disponible pourrait prédire qu’il y a une faible compétition entre les especes de coraux noirs ou
que la diversité des habitats fournis et/ou des ressources alimentaires capturées, pourraient étre
encore plus importantes. Dans notre analyse fonctionnelle, nous nous sommes focalisés sur
I’étude de six especes de coraux noirs alors que 12 especes ont été identifiées au total sur le
Grand Récif de Tuléar. En outre, étant donné que seulement deux sites d’étude ont été explorés,
il est fort probable que nous n’ayons pas identifié toutes les especes du champ de Tuléar. Il se
pourrait é€galement que 1’espace libre soit utilis€ par d’autres organismes aux fonctions
complémentaires. Par exemple, de nombreuses especes de coraux scléractiniaires,
d’octocoralliaires ou encore d’éponges sont présents sur le récif étudié et juste a proximité des
antipathaires (Terrana, 2018). Il serait donc intéressant d’effectuer une analyse fonctionnelle
combinée avec les coraux scléractiniaires et les antipathaires. Bien entendu, de nombreuses
questions additionnelles se poseront sur le nombre et le choix des traits a sélectionner pour ce
type d’analyse.

Au niveau intraspécifique, I’analyse des niches fonctionnelles concerne C. anguina et C.
abies, les especes avec le plus grand volume de niches. En ce qui concerne 1’espece C. anguina,
les résultats indiquent que les quatre premiers axes de la PCoA expliquent plus de 95% de la
variance totale. Les résultats de 1’analyse de I’espece C. abies indiquent, quant a eux, que les
quatre premiers axes expliquent 91,2% de la variance totale. Les traits qui semblent avoir le
plus d’influence sur les especes sont les traits fonctionnels relatifs a 1’acquisition alimentaire ;
les valeurs isotopiques et a la densité des polypes. Plusieurs études ont démontré que la
variation intraspécifique des traits fonctionnels pourrait étre négligeable comparativement a la
variation interspécifique (McGill et al., 2006 ; Jung et al., 2010 ; Albert et al., 2011). Au
contraire, I'ampleur de la variation intraspécifique des traits fonctionnels observée dans la
présente étude suggere qu'elle devrait tre mieux prise en compte, quels que soient ses moteurs
(Albert et al.,2011,2012 ; De Bello et al., 2011 ; Rudolf & Rasmussen, 2013a). L'idée générale
serait de passer du "niveau de l'espece" au "niveau individuel" afin d’identifier possiblement
des niches fonctionnelles au niveau des populations (exemple dans Zhao et al,. 2014) et ainsi
d’améliorer la capacité des écologistes a mieux comprendre les processus écologiques (Violle

etal.,2012).
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4.4 La diversité fonctionnelle des assemblages

Deux sites d’échantillonnage séparés d’environ 116 m et possédant des conditions
environnementales supposées similaires au niveau de la courantologie, de la turbidité et de la
topographie ont été comparés en termes de diversité fonctionnelle. L hypothese de départ était
basée sur I’idée que deux sites ayant des conditions environnementales identiques pourraient
avoir la méme richesse fonctionnelle (FRic), la méme divergence fonctionnelle (FDiv) et la
méme uniformité fonctionnelle (FEve). Les résultats obtenus confirment cette hypothese, la
richesse fonctionnelle (FRic) est relativement similaire pour les deux sites ; la valeur est de 0,45
pour le premier site et de 0,37 pour le deuxieme site, ce qui indique que les assemblages des
especes semblent €tre plutdt similaires sur le plan fonctionnel. L’uniformité fonctionnelle
(FEve) est également similaire pour les deux sites, 0,96 pour le premier site et 0,97 pour le
deuxieme site. Leurs valeurs étant plus proches d’un que de zéro, ce qui indique que les
assemblages sont plutdt caractérisés par une distribution uniforme des especes dans l'espace
fonctionnel. La divergence fonctionnelle (FDiv) varie aussi tres légerement pour les deux sites,
0,90 pour le premier site et 0,87 pour le deuxieme site. Cela indique que les especes sont tres
différenciées dans l'espace fonctionnel. Ces résultats montrent qu’il serait approprié d’explorer
la diversité fonctionnelle entre sites d’étude avec des conditions environnementales différentes.
Cependant, il faut garder a 1’esprit que les valeurs des indices de la diversité fonctionnelle sont
influencées par les variations du nombre de traits (indépendamment des informations
fonctionnelles qu'elles contiennent) et par la mesure de dissimilarité utilisée (ici, la dissimilarité
de Gower), ce qui pourrait influencer les valeurs obtenues (Gower, 1971).

Si on compare ces données avec I’étude de Gajdzik et al., (2018) réalisée sur la diversité
trophique et fonctionnelle au sein des assemblages des poissons demoiselles dans les récifs
coralliens de I'Indo-Pacifique (étude réalisée sur 3 sites : Madagascar, Dongsha et Moorea). Les
données indiquent, que la richesse fonctionnelle (FRic) pour les trois sites, possede des valeurs
<0,50, ce qui indique que les assemblages des especes semblent plutdt similaires sur le plan
fonctionnel, une uniformité fonctionnelle (FEve) qui varie légérement entre les assemblages de
demoiselles avec la valeur la plus faible pour la lagune de Madagascar (0,71) et la plus élevée
pour la lagune de Moorea (0,81). Leurs valeurs étaient plus proches de un que de zéro, ce qui
indiquait que les assemblages étaient plutdt caractérisés par une distribution uniforme des
especes dans l'espace fonctionnel. Et une divergence fonctionnelle (FDiv) qui était restée assez
similaire et qui a varié de 0,78 a 0,82, respectivement pour I'ensemble du récif de Dongsha et

le lagon de Moorea. Cela indique que les especes sont tres différenciées dans 1'espace
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fonctionnel. Cette étude démontre qu'une grande richesse en especes n'implique pas
inéluctablement I'occupation d'un espace trophique et fonctionnel plus vaste (Gajdzik et al.,
2018). Bien que les taxa ciblés, les sites étudiés, et les traits sélectionnés sont forts différents,
ces deux études se rejoignent sur la valeur de leurs trois indices qui sont treés proches et sur

I’interprétation que 1’on peut faire.

4.5 Limitations de I’étude et perspectives futures

L’étude est intéressante car 1’estimation fonctionnelle n’a jamais été réalisée sur les
coraux noirs. A I’inverse, certains articles ont été rédigés sur les coraux sléractiniaires (Madin
et al., 2016 ; Denis et al., 2017). Cette étude est basée sur des variables recueillies au niveau
méme de la colonie, alors que jusqu’a présent, les études se focalisaient essentiellement au
niveau interspécifique, en prenant en compte la moyenne du trait pour chaque espece. Les traits
sélectionnés restent simples a mesurer et n’integrent pas toutes les fonctions écologiques. De
plus, elles sont limitées a une partie d’un champ de coraux noirs composée de 131 colonies
avec des conditions environnementales similaires, ce qui pourrait limiter le chevauchement des
niches fonctionnelles et I’extension des volumes. Pour tester la robustesse de 1’analyse
fonctionnelle, il serait intéressant de réaliser une PCoA en supprimant certains traits ou en les
catégorisant de manicre plus grossiere (Mouillot et al., 2013). Par exemple, I’application de
I’analyse fonctionnelle en enlevant le critere morphologique permet d’obtenir une séparation
des niches pour les différentes especes et une catégorisation entre especes branchues et non

branchues, ce qui est concordant avec les résultats de notre analyse.

D’autres traits fonctionnels pourraient étre intégrés dans une analyse ultérieure, comme
par exemple, la résistance mécanique du squelette car elle est d’une grande importance pour la
survie du corail (Goffredo et al., 2014). Par exemple, les propriétés mécaniques du squelette
peuvent limiter la taille viable du corail, influencer la forme de croissance et déterminer la
gamme des conditions hydrodynamiques auxquels les coraux peuvent résister, influencant ainsi
le choix des habitats appropriés (Chamberlain, 1978). D'autres « supers traits » (c’est-a-dire une
combinaison de traits qui saisit une grande quantité de variations pour un large éventail de
processus biologiques, écologiques et évolutifs (Madin et al., 2016).) pourraient étre utilisés
pour recenser des informations importantes sur d'autres aspects de la biologie du corail, telles
que la compétition et la dispersion des larves (Madin et al., 2016). Par exemple, pour mesurer

la dispersion des larves dans 1'espace, les traits mesurables peuvent étre la distance de
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dispersion, la stratégie de développement larvaire, la taille de 1'ceuf ou de la larve ou encore

pour mesurer la durée de vie.

Les résultats des volumes des niches sont susceptibles d’étre influencés par le nombre
de colonies caractérisées. Par conséquence, le choix du nombre minimum de colonies a prendre
en compte dans 1’étude est important. Dans cette étude le choix s’est basé sur des auteurs de la
littérature qui utilisent un minimum de 8 individus (n) (Zhao et al., 2014). Ainsi, pour éviter
d’avoir un biais dans les calculs, il serait intéressant dans le cadre de la poursuite de cette étude,
de réaliser un prélevement aléatoire dans 1’échantillon de départ des especes C. anguina et C.
abies, pour avoir un nombre constant de colonies pour toutes les especes. Dans le cadre des
études ultérieures, il serait également souhaitable de réaliser les prélevements avec toujours a
peu pres le méme nombre de colonies pour toutes les especes, par exemple entre 15 ou 20

colonies.

Il serait aussi intéressant de créer une base de données regroupant l'information sur les
traits morphologiques et écologiques des coraux noirs ou intégrer celle-ci dans une base de
données existante. Il existe déja une base de données compilant de nombreux traits de vie, des
données phylogénétiques et biogéographiques sur les coraux scléractiniaires

(https://coraltraits.org/; Madin et al., 2016). Cette base de données contient des données au

niveau des especes et des individus provenant d'études expérimentales et de terrain publiées,
ainsi que des données contextuelles qui fournissent un cadre important pour des analyses a plus

grande échelle.
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V. CONCLUSION

Ce projet avait pour axe principal d’apporter de nouvelles connaissances sur 1’éco-
morphologie et le réle des coraux noirs des eaux peu profondes de Madagascar. Le premier
objectif était de caractériser au niveau écologique et morphologique différentes especes de
coraux noirs d’un champ du Grand Récif de Tuléar. Au total, 17 traits fonctionnels ont été
identifiés a partir des mesures effectuées sur les colonies de coraux noirs (la profondeur, la
morphologie de la colonie, la hauteur, la longueur, la surface, la mesure interpolypaire, le ratio
base / haut, les valeurs isotopiques (8"°C, 8"°N, 6™S), le contenu en azote et en carbone, le C/N
ratio, la taille du polype, la mesure de la taille de la bouche du polype, le ratio taille de la bouche
/ taille du polype, et la densité des polypes). Le deuxieme d’objectif était de répertorier les traits
écomorphologiques pertinents pour la réalisation d’une analyse fonctionnelle. Les traits
fonctionnels catégoriques et continus ont été sélectionnés sur la base d’une réflexion de leur
intérét écologique mais également a I’aide d’analyses de corrélations afin de refléter au mieux
les fonctions d’acquisition de nourriture et de fourniture d’habitat (1a morphologie de la colonie,
la hauteur, le ratio base / haut, la densité des polypes, le §"°C et le 8"°N). Le troisiéme objectif
était de caractériser les niches fonctionnelles de six especes abondantes (position relative et
étendue). L’étude des niches fonctionnelles au niveau interspécifique indique une distinction
claire de la position des niches fonctionnelles de chaque espece, exceptées pour deux especes
ou les niches se chevauchent. Ce résultat démontre 1’habilité de ces especes a fournir une large
gamme d’habitats pour la faune environnante, ainsi qu’une certaine flexibilité dans 1I’acquisition
des ressources de nourriture. En outre, cette étude montre que le volume des niches varie
considérablement en fonction des especes. Le volume des niches est attribué¢ a un degré de
variation individuel, plus le volume est grand, plus le degré de variation individuel est
important. Enfin, le dernier objectif était d’évaluer la diversité fonctionnelle des assemblages
de deux sites d’étude du champ du Grand Récif de Tuléar, présentant des conditions
environnementales supposées similaires. Le calcul de divers indices fonctionnels (richesse,
uniformité et divergence) appliqué aux deux sites indiquent que la diversité fonctionnelle est
identique. Ce résultat montre que la prochaine étape pourrait donc consister a explorer la
diversité fonctionnelle entre plusieurs champs de coraux noirs, incluant des assemblages

d’especes et des conditions environnementales différentes.
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ANNEXES

Annexe 1 : Description générale (valeurs moyennes, écart-type, minimum (min), maximum (max) et
CV% (coefficient de variation) des mesures effectuées sur les especes branchues (A. virgata, A.
flabellum, C. abies, C. pumila, Cupressopathes nsp, M. ulex) en utilisant les 16 traits.

Especes branchues

Variables n Moyenne Ecart—type Min Max CV (%)
Antipathes cf. virgata (n total = 2)
Profondeur (m) 2 19,3 39 16,5 22,0 20,2
Ratio base / haut - - - - - -
Hauteur (cm) 2 48 18 35 61 38
Longueur (cm) 1 61 - 61 61 -
Surface (cm?) 1 2139 2 2139 2139 2
Densité (nbr polypes/cm’®) 2 66,8 16,3 553 784 24 .4
0"C (%0) 2 -19.7 04 -199 -194 -1.8
0N (%o) 2 6,2 04 59 6.5 6,8
0™*S (%o) 2 19,7 0,6 19,2 20,1 3.2
N (%) 2 11,5 1,7 10,3 12,7 14,8
C (%) 2 374 6,0 33,1 41,6 16,1
Ratio C/N 2 33 0,1 32 33 2,2
Taille polype (um) 2 1002 44 971 1033 4
Mesure bouche polype (um) 2 206 80 150 262 39
Mesure interpolypaire (um) 2 1229 13 1220 1237 1
Ratio taille bouche / polype 2 0,21 0,09 0,14 0,27 42 .66
Antipathes flabellum (n total = 1)

Profondeur (m) 1 22,2 - 222 222 -
Ratio base / haut 1 145,00 - 145,00 145,00 -
Hauteur (cm) - - - - - -
Longueur (cm) - - - - - -
Surface (cm?) - - - - - -
Densité (nbr polypes/cm’®) 1 504 - 504 504 -
0"C (%0) 1 -194 2 -194 -194 2
0N (%o) 1 6,3 - 6,3 6,3 -
0™*S (%o) 1 18,7 - 18,7 18,7 -
N (%) 1 11,2 - 11,2 11,2 -




C (%) 1 38,2 - 38,2 38,2 -
Ratio C/N 1 34 - 34 34 -
Taille polype (um) - - - - - -
Mesure bouche polype (um) - - - - - -
Mesure interpolypaire (um) - - - - - -
Ratio taille bouche / polype - - - - - -
Cupressopathes abies (n total = 28)
Profondeur (m) 28 19,8 2,3 15,0 24.1 11,8
Ratio base / haut 22 9,86 12,47 1,55 60,00 126,54
Hauteur (cm) 28 40 19 18 97 47
Longueur (cm) 28 42 20 18 101 49
Surface (cm?) 28 413 381 83 1403 92
Densité (nbr polypes/cm2 ) 28 59,6 20,7 304 116,1 34,7
0" C (%o) 28 -19.8 04 -203 -189 -1,8
0N (%o) 28 6,2 04 5,1 7,1 6,8
0™S (%) 28 19,2 03 18,4 198 1,6
N (%) 28 11,3 1,1 9,1 13,5 94
C (%) 28 37,8 2,8 29,6 40,9 7.4
Ratio C/N 28 34 02 2,8 3,7 7.3
Taille polype (um) 8 554 65 451 636 12
Mesure bouche polype (um) 8 115 31 77 167 27
Mesure interpolypaire (um) 8 858 143 639 1137 17
Ratio taille bouche / polype 8 0,21 0,06 0,12 0,30 28,37
Cupressopathes cf. pumila (n total = 13)
Profondeur (m) 13 18,7 2,3 13,0 21,0 12,6
Ratio base / haut 13 12,44 11,13 2,00 38,00 89,43
Hauteur (cm) 13 53 26 19 19 49
Longueur (cm) 13 58 31 20 138 53
Surface (cm?) 13 961 1429 91 5526 149
Densité (nbr polypes/cm’®) 13 60,8 13,6 27,0 82,1 224
0"C (%o) 13 -19.7 03 -20,2 -19,1 -1,7
0N (%o) 13 6,2 04 5,5 6,8 6,0
0™*S (%o) 13 194 04 18,8 20,0 2,0
N (%) 13 10,8 1,0 9,0 119 9,2
C (%) 13 37,2 2,1 32,8 399 5,5
Ratio C/N 13 34 02 3,1 39 6,1
Taille polype (um) 4 538 73 466 605 14
Mesure bouche polype (um) 4 131 30 86 150 23
Mesure interpolypaire (um) 4 800 138 719 1005 17
Ratio taille bouche / polype 4 0,24 0,05 0,18 0,31 21,84

Cupressopathes nsp (n total = 1)




Profondeur (m) 1 22.8 - 22.8 22.8 -
Ratio base / haut 1 70,00 - 70,00 70,00
Hauteur (cm) 1 19 - 19 19 -
Longueur (cm) - - - - - -
Surface (cm’) 1 268 - 268 268 -
Densité (nbr polypes/cm’®) 1 40,7 - 40,7 40,7 -
0" C (%o) 1 -18.8 - -18.8 -18.8 -
0N (%0) 1 6,7 - 6,7 6,7 -
'S (%o) 1 18,9 - 18,9 18,9 -
N (%) 1 10,7 - 10,7 10,7 -
C (%) 1 37,7 - 37,7 37,7 -
Ratio C/N 1 35 - 35 35 -
Taille polype (um) 1 647 - 647 647 -
Mesure bouche polype (um) 1 51 - 51 51 -
Mesure interpolypaire (um) 1 1046 - 1046 1046 -
Ratio taille bouche / polype 1 0,08 - 0,08 0,08 -
Mpyriopathes cf. ulex (n total = 5)
Profondeur (m) 5 18,1 2,6 15,8 21,7 144
Ratio base | haut 5 2391 33,19 5,00 83,00 138,77
Hauteur (cm) 5 41 11 24 51 27
Longueur (cm) 5 45 16 25 58 35
Surface (cm’) 5 1326 859 264 2128 65
Densité (nbr polypes/cm2 ) 5 1290 128 4 53,2 357,7 995
0"C (%o) 5 -19.7 0.2 =200 -194 -1,1
O"N (%o) 5 6,5 04 59 6,8 54
'S (%o) 5 19,3 02 19,1 19,5 0,8
N (%) 5 10,5 1,0 8,9 11,7 9,8
C (%) 5 36,3 2,0 339 383 55
Ratio C/N 5 35 0,3 32 3.8 7.4
Taille polype (um) 5 586 50 513 653 9
Mesure bouche polype (um) 5 119 24 78 138 20
Mesure interpolypaire (um) 5 840 134 680 1007 16
Ratio taille bouche / polype 5 0,21 0,05 0,13 0,27 2470




Annexe 2 : Description générale (valeurs moyennes, écart-type, minimum (min), maximum (max) et CV
(coefficient de variation en %)) des mesures effectuées sur les 16 traits fonctionnels des especes non branchues
(C. anguina, C. contorta, C. densiflora, C. rumphii, C. spiralis, S. maldivensis).

Especes non branchues

Variables n Moyenne  Ecart type Min Max CV%
Cirrhipathes anguina (n total = 45)
Profondeur (m) 43 17,9 2,5 13,0 22.5 13,7
Ratio base / haut 42 1,74 0,87 0,25 5,56 4997
Hauteur (cm) 45 168 73 69 344 43
Longueur (cm) 45 173 76 69 353 44
Surface (cm?) 45 241 169 58 684 70
Densité (nbr polypes/cm’®) 45 28,8 8,3 11,2 46,9 28,8
0"C (%0) 45 -19.7 04 -20,6 -184 22
0"N (%o) 45 8,6 10 74 11,8 11,8
0™S (%) 45 19,6 0.5 183 204 2.4
N (%) 43 9,2 0,8 7.4 11,1 8.5
C (%) 43 35,7 2,2 293 38,8 6,1
Ratio C/N 43 39 0,3 34 4,7 7.4
Taille polype (um) 4 1005 423 422 1348 42
Mesure bouche polype (um) 7 158 66 85 277 42
Mesure interpolypaire (um) 6 1477 508 757 2040 34
Ratio taille bouche / polype 3 0,17 0,05 0,11 0,20 29,79
Cirrhipathes contorta (n total = 4)

Profondeur (m) 4 17,7 24 15,7 21,0 13,7
Ratio base / haut 4 1,08 0,23 0,78 1,30 21,76
Hauteur (cm) 4 55 10 40 64 18
Longueur (cm) 4 70 18 44 83 26
Surface (cm?) 4 54 17 30 67 31
Densité (nbr polypes/cm2 ) 4 36,0 154 25,3 58,9 429
0"C (%o) 4 -18,7 0.5 -19,2 -18,1 2,5
0N (%o) 4 8,7 0,6 8,1 9,5 7,0
0™S (%o) 4 19,5 04 19,0 199 2,3
N (%) 3 9,0 1,2 7,7 10,1 13,5
C (%) 3 334 4.6 28 .4 37,5 138
Ratio C/N 3 3,7 0,1 3,7 3.8 1,5
Taille polype (um) 1 977 - 977 977 -
Mesure bouche polype (um) 1 134 - 134 134 -
Mesure interpolypaire (um) 1 1328 - 1328 1328 -




Ratio taille bouche / polype 1 0,14 - 0,14

0,14

Cirrhipathes densiflora (n total = 12)

Profondeur (m) 12 19,8 24 13,0 22,0 12,1
Ratio base / haut 12 1,15 0,25 0,75 1,48 22,05
Hauteur (cm) 12 87 35 38 148 40
Longueur (cm) 12 90 36 40 150 40
Surface (cm?) 12 87 44 29 165 50
Densité (nbr polypes/cm’®) 12 34,7 84 23,6 46,7 243
0"C (%0) 12 -18,7 04 -19,5 -179 24
O"N (%o) 12 8,6 04 7,7 9,0 4.6
0™*S (%o) 12 20,0 0.5 19,1 21,0 2,6
N (%) 11 9,3 0,8 8,3 11,1 8.4
C (%) 11 34,5 2,3 31,5 37,6 6,7
Ratio C/N 11 3,7 0,1 34 39 3.8
Taille polype (um) 3 855 216 647 1078 25
Mesure bouche polype (um) 6 163 91 66 304 56
Mesure interpolypaire (um) 5 1716 377 1209 2237 22
Ratio taille bouche / polype 3 0,11 0,02 0,10 0,13 1743
Cirrhipathes rumphii (n total = 1)
Profondeur (m) 1 194 - 194 194 -
Ratio base / haut 1 8,83 - 8,83 8,83
Hauteur (cm) 1 147 - 147 147 -
Longueur (cm) 1 152 - 152 152 -
Surface (cm?) 1 189 - 189 189 -
Densité (nbr polypes/cm’®) 1 57,1 - 57,1 57,1 -
0"C (%0) 1 -194 2 -194 -194 2
0N (%o) 1 59 - 59 59 -
0™*S (%o) 1 20,2 - 20,2 20,2 -
N (%) 1 94 - 94 94 -
C (%) 1 33,5 - 33,5 33,5 -
Ratio C/N 1 3,6 - 3,6 3,6 -
Taille polype (um) 1 877 - 877 877 -
Mesure bouche polype (um) 1 152 - 152 152 -
Mesure interpolypaire (um) 1 1403 - 1403 1403 -
Ratio taille bouche / polype 1 0,17 - 0,17 0,17 -
Cirrhipathes spiralis (n total = 8)
Profondeur (m) 8 194 1,9 16,5 21,3 9,6
Ratio base / haut 8 1,35 0,62 0,67 2,31 45,74
Hauteur (cm) 8 57 19 27 89 33
Longueur (cm) 8 72 25 36 111 35
Surface (cm?) 8 65 28 33 117 44




Densité (nbr polypes/cm2 ) 8 40,0 11,9 23,5 60,8 29,7
0"C (%o) 8 -194 0,7 -20,1 -17.8 -3,6
0N (%o) 8 8,7 0,5 8,1 9,8 59
0™*S (%o) 8 19,7 03 194 20,2 1,6
N (%) 8 8.8 0,8 7,1 9,5 8,7
C (%) 8 343 3,7 279 38,0 10,7
Ratio C/N 8 39 0,2 34 4.1 55
Taille polype (pm) 3 1267 116 1187 1400 9
Mesure bouche polype (um) 6 184 60 109 278 33
Mesure interpolypaire (um) 6 1903 597 867 2514 31
Ratio taille bouche / polype 3 0,13 0,05 0,08 0,18 42 91
Stichopathes maldivensis (n total = 11)

Profondeur (m) 11 20,5 1,3 18,0 21,9 6,2
Ratio base / haut 11 1,63 042 1,05 2,62 25,83
Hauteur (cm) 11 181 64 81 292 35
Longueur (cm) 11 208 78 82 351 37
Surface (cm?) 11 310 213 85 831 69
Densité (nbr polypes/cm2 ) 11 8.4 4.2 4.7 20,0 498
0"C (%0) 11 -19.9 0,6 -204 -19.0 2.9
0N (%o) 11 8.4 0,3 8,0 9,0 34
0™*S (%o) 11 19,8 0,3 19,5 20,2 13
N (%) 8 7.9 0,7 7,1 8.8 8.4
C (%) 8 33,1 34 28,0 36,9 10,3
Ratio C/N 8 4.2 04 34 4,7 10,2
Taille polype (um) 6 1671 408 1048 2112 24
Mesure bouche polype (um) 8 245 103 126 438 42
Mesure interpolypaire (um) 5 1976 689 1160 2888 35
Ratio taille bouche / polype 6 0,16 0,07 0,07 0,25 41,58




Annexe 3 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour

I’espece C. anguina.

Profondeur Ratio Hauteur  Longueur Surface Densité o’c O0"°N
(m) base/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%0)
polypes/cm?)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut 0,11 1,00
Hauteur (cm) 0,35 0,37 1,00
Longueur (cm) 0,35 0,39 1,00 1,00
Surface (cm?) 0,35 0,30 0,95 0,94 1,00
Densité (nbr polypes/cm?) -0,32 -0,13 -0,54 -0,53 -0,56 1,00
0C (%o) 0,11 -0,10 0,09 0,09 0,09 0,06 1,00
0N (%o) 0,03 0,10 0,03 0,02 0,10 -0,30 -0,73 1,00
'S (%o) 0,34 -0,26 0,08 0,07 0,15 -0,28 0,09 0,03
N (%) -0,04 0,16 0,03 0,04 -0,02 0,28 0,19 -0,56
C (%) -0,02 0,06 -0,16 -0,15 -0,18 0,24 0,12 -0,38
Ratio C/N 0,02 -0,13 -0,18 -0,18 -0,15 -0,15 -0,18 0,42
Taille polype (um) 0,49 -0,24 -0,03 -0,05 0,24 -0,33 0,82 -0,67
Mesure bouche polype (um) 0,56 -0,85 -0,28 -0,29 -0,07 -0,59 0,83 -0,81
Mesure interpolypaire (um) 0,75 -0,55 0,81 0,81 0,68 -0,78 0,76 -0,48
Ratio taille bouche / polype 0,24 0,13 0,70 0,72 0,43 -041 -0,95 0,89
oS N C Ratio Taille Mesure Mesure Ratio
(%o) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype polypaire  bouche /
(um) (um) polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0C (%o)
0N (%o)
'S (%o) 1,00
N (%) -0,40 1,00
C (%) -048 0,59 1,00
Ratio C/N 0,08 -0,70 0,14 1,00
Taille polype (ym) 0,37 -0,84 0,59 0,95 1,00
Mesure bouche polype (um) 0,65 -0,48 0,03 0,66 0,69 1,00
Mesure interpolypaire (um) 0,61 -0,84 -0,37 0,81 0,84 0,76 1,00
Ratio taille bouche / polype 0,19 0,56 -0,10 -0,49 -0,72 -0,16 -0,40 1,00




Annexe 4 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour

I’espece C. densiflora.

Profondeur ~ Ratio Hauteur Longueur Surface Densité oc 0N
(m) base/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%0)
polypes/cm?)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut -043 1,00
Hauteur (cm) 0,04 0,11 1,00
Longueur (cm) 0,05 0,10 1,00 1,00
Surface (cm?) 0,07 -0,04 0,94 0,95 1,00
Densité (nbr polypes/cm2 ) -0,36 -0,07 -0,84 -0,85 -0,85 1,00
0C (%o) -0,13 0,24 -0,11 -0,12 -0,10 021 1,00
0N (%o) -0,20 -0,14 -0,02 -0,01 0,17 0,15 0,26 1,00
'S (%o) -0,26 0,19 -0,12 -0,14 -0,29 0,08 -0,01 -0,74
N (%) -0,11 -0,02 0,39 0,39 0,31 -043 -0,70 -0,38
C (%) 0,09 -0,02 0,37 0,38 0,32 -0,46 -0,65 -0,51
Ratio C/N 0,39 -0,06 -0,14 -0,13 -0,06 0,09 0,30 -0,06
Taille polype (um) -0,94 -0,92 0,96 0,96 1,00 -0,79 1,00 1,00
Mesure bouche polype (um) 0,46 -0,72 -0,01 0,05 0,24 -0,23 -045 0,58
Mesure interpolypaire (um) 0,31 -0,28 0,13 0,23 0,65 -0,44 042 0,73
Ratio taille bouche / polype -0,97 -0,98 0,63 0,62 0,83 -1,00 0,78 0,82
o0*s N C Ratio Taille  Mesure  Mesure Ratio
(%0) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype  polypaire bouche /
(um) (um) polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0C (%o)
0N (%o)
%S (%o) 1,00
N (%) 0,16 1,00
C (%) 0,03 0,88 1,00
Ratio C/N -0,29 -0,53 -0,07 1,00
Taille polype (ym) -0,91 -0,91 -0,97 -0,55 1,00
Mesure bouche polype (um) -045 0,26 0,00 -043 0,96 1,00
Mesure interpolypaire (um) -0,90 -0,55 -0,26 0,62 1,00 0,90 1,00
Ratio taille bouche / polype -0,51 -0,51 -0,93 -0,93 0,82 0,95 1,00 1,00




Annexe 5 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour

I’espece C. spiralis.

Profondeur Ratio Hauteur  Longueur  Surface Densité o"’c o"°N
(m) basel/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%0)
polypes/cm?)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut -0,29 1,00
Hauteur (cm) -0,19 -0,30 1,00
Longueur (cm) -0,27 -0,18 0,95 1,00
Surface (cm?) -0,15 0,03 0,85 0,93 1,00
Densité (nbr polypes/cm?) -0,06 -0,33 -0,09 -0,26 -0,25 1,00
0"°C (%o) -0,67 0,06 0,36 0,56 0,40 -0,39 1,00
0N (%o) -0,67 -0,22 0,38 0,28 -0,02 0,06 0,38 1,00
%S (%) -0,48 0,01 0,34 0,38 0,12 -0,55 0,66 0,69
N (%) 0,29 0,20 -0,50 -0,35 -0,10 0,15 -0,11 -0,84
C (%) 0,49 0,19 -0,64 -0,60 -0,34 0,32 -0,56 -0,81
Ratio C/N 0,51 0,02 -0,39 -0,58 -0,42 0,39 -0,95 -0,27
Taille polype (um) 0,13 -0,88 0,05 -0,16 -0,25 0,97 -0,35 0,12
Mesure bouche polype (um) -0,34 0,78 -0,27 -0,25 -0,10 -0,09 -0,24 0,08
Mesure interpolypaire (um) -0,63 0,05 -0,46 -0,28 -0,39 -0,12 0,53 0,56
Ratio taille bouche / polype 043 1,00 -0,59 -0,40 -0,32 -0,69 -0,22 -0,64
0s N C Ratio Taille  Mesure  Mesure Ratio
(%0) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype  polypaire  bouche /
(um) (um) polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0"°C (%o)
0N (%o)
S (%) 1,00
N (%) -0,71 1,00
C (%) -091 0,86 1,00
Ratio C/N -0,68 0,10 0,59 1,00
Taille polype (ym) -0,63 0,39 0,25 0,24 1,00
Mesure bouche polype (um) -0,26 0,06 0,35 048 -0,79 1,00
Mesure interpolypaire (um) 0,37 0,34 -0,10 -0,38 -0,22 0,08 1,00
Ratio taille bouche / polype 0,11 0,17 0,32 0,32 -0,84 1,00 -0.,35 1,00




Annexe 6 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour
I’espece S. maldivensis.

Profondeur ~ Ratio  Hauteur Longueur Surface Densité o’c o"°N
(m) basel/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%o0)
polypes/cm?)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut -0,11 1,00
Hauteur (cm) -0,47 0,36 1,00
Longueur (cm) -0,49 0,30 0,98 1,00
Surface ( cm’) -0,53 0,24 0,68 0,70 1,00
Densité (nbr polypes/cm2 ) 0,36 -0,09 -0,73 -0,69 -0,44 1,00
0C (%o) 0,01 -0,15 0,51 0,44 041 -0.,55 1,00
0N (%o) -0,60 0,27 043 0,39 047 -0,33 0,28 1,00
%S (%o) -0,71 0,12 0,64 0,63 0,66 -0,52 0,60 0,58
N (%) -0,09 -0,14 -0,03 -0,14 -0,33 -0,14 0,34 -0,16
C (%) 0,55 -0,21 -0,81 -0,88 -0.,85 0,50 -0,57 -0,76
Ratio C/N 0,65 -0,11 -0,78 -0,75 -0,64 0,61 -0,88 -0,69
Taille polype (um) 0,74 -0,28 -0,34 -0,32 -0,77 0,51 -0,38 -0,80
Mesure bouche polype (um) 0,31 -0,61 -0,06 -0,13 -0,28 -0,29 0,33 -0,15
Mesure interpolypaire (um) 0,36 0,33 0,30 0,33 -0,50 0,07 -0,24 -0,49
Ratio taille bouche / polype 0,00 -042 -0,05 -0,23 -0,20 -0,65 0,55 0,18
o0*s N c Ratio Taille Mesure Mesure Ratio
(%o0) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype polypaire  bouche /
(um) (pm) polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0C (%o)
0N (%o)
'S (%o) 1,00
N (%) 0,39 1,00
C (%) -0,60 0,44 1,00
Ratio C/N -0,95 -0,38 0,66 1,00
Taille polype (ym) -0,87 -0,09 0,59 0,82 1,00
Mesure bouche polype (um) -0,07 0,46 048 -0,01 0,20 1,00
Mesure interpolypaire (um) -0,52 -0,13 0,20 0,45 0,83 0,03 1,00
Ratio taille bouche / polype 0,37 0,97 0,59 -0,38 -0,24 0,90 -0,28 1,00




Annexe 7 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour

I’espece C. abies.

Profondeur Ratio Hauteur Longueur Surface Densité oc O0"°N
(m) base/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%0)
polypes/cm?)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut -0,05 1,00
Hauteur (cm) -0,10 0,48 1,00
Longueur (cm) -0,10 0,50 1,00 1,00
Surface (cm?) -0,11 0,38 0,90 0,91 1,00
Densité (nbr polypes/cm2 ) 0,04 -0,06 -0,04 -0,03 -0,03 1,00
0C (%o) -0,63 -0,20 -0,21 -0,22 -0,14 0,01 1,00
0N (%o) 0,56 0,14 0,24 0,25 0,30 0,24 -0,56 1,00
'S (%o) 0,23 0,15 045 045 0,35 0,15 -0,54 0,44
N (%) -0,24 0,06 0,02 0,02 -0,02 -0,01 0,50 -041
C (%) 0,38 0,18 0,30 0,30 0,27 0,02 -0,18 0,25
Ratio C/N 0,64 0,05 0,24 0,24 0,25 0,05 -0,78 0,72
Taille polype (um) 0,00 -0,09 0,06 0,02 0,22 -0,46 0,20 -0,01
Mesure bouche polype (um) -0,01 0,53 0,34 0,35 0,14 0,08 -0,69 0,07
Mesure interpolypaire (um) -0,82 -041 -0,24 -0,23 -0,04 0,53 0,21 -0,26
Ratio taille bouche / polype -0,04 0,53 0,32 0,35 0,08 0,31 -0,68 0,11
oS N c Ratio Taille Mesure Mesure Ratio
(%0) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype polypaire  bouche /
(pm) (um) polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0C (%o)
0N (%o)
'S (%o) 1,00
N (%) -0,60 1,00
C (%) -0,17 0,59 1,00
Ratio C/N 0,55 -0,62 0,25 1,00
Taille polype (ym) -0,52 -0,55 -0,35 0,28 1,00
Mesure bouche polype (um) 0,23 -0,30 -0,20 0,15 0,02 1,00
Mesure interpolypaire (um) -0,08 0,48 -0,18 -0,57 -0,22 0,24 1,00
Ratio taille bouche / polype 0,45 -0,04 -0,02 0,01 -0,38 091 0,35 1,00




Annexe 8 : Matrice de corrélation de Pearson présentant tous les traits de mesures effectués pour

I’espece C. pumila.

Profondeur ~ Ratio Hauteur Longueur  Surface Densité o’c O0"°N
(m) base/haut (cm) (cm) (cni’) (nbr (%0) (%0)
polypes/cm’
)
Profondeur (m) 1,00
Ratio base/haut -0,05 1,00
Hauteur (cm) -0,21 0,49 1,00
Longueur (cm) -0,22 0,44 0,99 1,00
Surface (cm?) -0,04 0,00 0,82 0,84 1,00
Densité (nbr polypes/cmz) 0,57 -0,14 0,14 0,10 0,41 1,00
0C (%o) 0,12 0,15 0,04 -0,03 0,08 0,70 1,00
0N (%o) -0,16 0,67 0,38 0,38 -0,07 -0,53 -0,44 1,00
'S (%o) 0,02 -0,72 -0,49 -0.44 -0,11 0,02 -0,03 -0,71
N (%) 0,07 0,08 0,13 0,08 0,11 0,60 0,74 -0,26
C (%) 0,29 0,36 -0,03 -0,07 -0,23 0,30 0,38 0,17
Ratio C/N 0,13 0,17 -0,19 -0,16 -0,31 -0,60 -0,80 0,50
Taille polype (um) 0,66 0,18 -0,52 -0.49 0,66 0,49 0,06 -0,08
Mesure bouche polype (um) -0,26 042 0,32 0,28 0,69 -0,39 -0,66 0,07
Mesure interpolypaire (um) 0,35 -0,51 -0,57 -0,65 0,96 048 0,34 -0,78
Ratio taille bouche / polype -0,79 0,39 0,77 0,70 0,32 -0,83 -0,84 0,17
oS N C Ratio Taille Mesure Mesure Ratio
(%o) (%) (%) C/N polype bouche inter- taille
(um) polype  polypair bouche /
(pm) e(pm) __ polype
Profondeur (m)
Ratio base/haut
Hauteur (cm)
Longueur (cm)
Surface (cm?)
Densité (nbr polypes/cm?)
0C (%o)
0N (%o)
%S (%o) 1,00
N (%) 0,25 1,00
C (%) 0,48 0,76 1,00
Ratio C/N 0,04 -0,82 -0,26 1,00
Taille polype (ym) 0,23 -0,52 -0,22 0,68 1,00
Mesure bouche polype (um) 0,16 -0,99 -0,79 0,79 0,55 1,00
Mesure interpolypaire (um) 0,59 0,57 -0,68 0,10 0,64 047 1,00
Ratio taille bouche / polype 0,33 -0,80 -0,77 0,47 -0,07 0,80 0,08 1,00




Coraux noirs branchus

Antipathes cf. virgata Antipathes flabellum

Cupressopathes nsp Myriopathes cf. ulex

Annexe 9 : Les espéces de coraux noirs branchus présentes dans I’étude sont : A. virgata, A. flabellum,
C. abies, C. pumila, Cupressopathes nsp et M. ulex.



Coraux noirs non branchus

Cirrhipathes anguina Cirrhipathes contorta

Cirrhipathes spiralis Stichopathes maldivensis

Annexe 10 : Les espéces de coraux noirs non branchus présentes dans I’étude sont : C. anguina, C.
contorta, C. densiflora, C. rumphii, C. spiralis et S. maldivensis.



