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Etude expérimentale du recrutement du peuplement sessile
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Résumé : Une étude de colonisation expérimentale a été menée sur le site du peuplement des cailloutis a épibiose
sessile du détroit du Pas-de-Calais pendant 18 mois. Les périodes de fixation des principales especes ont été éta-
blies. L’évolution du peuplement sessile a été analysée, notamment la dominance des Cnidaires et des Bryozoaires
au cours des premiers mois, et celle des espéces coloniales lors de la deuxieéme année d’étude.
Les recrutements de quelques espéces, les relations interspécifiques, sont décrites et discutées et les densités de
recrutement sont comparées a celles observées en milieu naturel.

Abstract : An experimental study has been carried out in the “pebbles with sessile epifauna” community in the
Dover Strait to understand the structuration of sessile epifauna and to compare the densities of the recruitments
with those of the natural community. The periods of settlement of main species have been studied ; the evolution
of the sessile community during the early months of the experiment is described : the dominance of Cnidarians and
Bryozoans, the dominance of colonial organisms during the second year of the experiment. Recruitments of few
species and interspecific relations are discussed.

INTRODUCTION

Le détroit du Pas-de-Calais est soumis a un hydrodynamisme intense ; les courants de
marée dépassent 3 nceuds en vive-eau moyenne (Anonyme, 1968). Dans la partie la plus
resserrée du détroit, le sédiment est principalement constitué de galets de silex et la propor-
tion de sédiment inférieure a 1 mm est trés faible. Ce sédiment est colonisé par le peuple-
ment des cailloutis et graviers a épibiose sessile caractérisé par une épifaune vagile et sessi-
le diversifiée et une endofaune pauvre (Cabioch & Glagon, 1975). Ce peuplement a été
décrit en détail et comparé aux autres peuplements de la région, tant en terme de richesse
spécifique que de biomasse (Prygiel et al., 1988 ; Davoult, 1988). Il a essentiellement été
étudié au moyen d’échantillonnages qualitatifs (Drague Rallier du Baty) ; en effet, les
engins quantitatifs (bennes ou carottiers) se révelent inopérants sur ce type de sédiment.
Cependant quelques données quantitatives ont pu étre acquises grace a des prélévements
effectués en plongée qui ont permis d’évaluer la densité de quelques especes sessiles
(Davoult, 1988). Mais la difficulté de multiplier dans le temps et dans I’espace ce type de
prélévements n’a pas permis de connaitre les périodes de recrutement des principales
especes et la densité de ces recrutements.

L’immersion de plaques expérimentales a permis de répondre en partie a ces questions et
de comprendre comment se structurait le peuplement : nous avons pu comparer 1’évolution
des densités, les relations et réarrangements interspécifiques pendant les premiers mois de
colonisation aux données acquises en milieu naturel.



182 D. DAVOULT, A. RICHARD

MATERIELS ET METHODES

Une des difficultés de ce genre d’études est le choix de la matiére et de la taille des
plaques expérimentales. Pour des raisons pratiques (difficulté de mise en ceuvre, poids des
structures), nous ne pouvions construire des modules constitués de galets récoltés sur le site
méme de [’étude, ce qui nous aurait permis de suivre la colonisation jusqu’a un état iden-
tique a celui du peuplement naturel. A défaut, nous avons choisi d’utiliser des plaques de
béton vibré, c’est-a-dire un matériau courant, peu onéreux, mis en ceuvre lors de I’édifica-
tion de constructions immergées (quais, digues, piles de pont, etc.) et qui a souvent été
employé lors d’études de ce type (Guérin, 1981).

La taille choisie, 32 x 32 cm soit 0,1 m? résulte d’un compromis et se situe dans la
gamme de la plupart des expérimentations (Castric-Fey, 1984). Une grande surface est inté-
ressante a étudier mais la manipulation des plaques demande alors des moyens a la mer
importants. Les plaques choisies pesaient déja 9 kg (6,5 kg de poids apparent dans ’eau).
En outre, la taille des plaques influe fortement sur la fixation des espéces et la structuration
des peupleméms (Girin & Flassch, 1972 ; Sutherland, 1974) ; la surface choisie ne devait
pas trop s’éloigner des surfaces colonisables disponibles dans le milieu naturel (galets pou-
vant dépasser 15 x 10 cm). Enfin, une standardisation des méthodes a été proposée dans le
programme COST 647 (Lundalv, 1985) qui suggere I’emploi de plaques de 0,1 m* afin de
permettre des comparaisons entre diverses régions.
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Apres plusieurs essais infructueux, les plaques ont été immergées le 2 mai 1986 a partir
du N/O SEPIA 11, sur le peuplement des cailloutis (Fig. 1). Elles reposaient directement sur
le sédiment afin d’éviter les phénomenes d’exclusion d’une partie de la faune benthique se
produisant lorsque les supports sont situés au-dessus du fond (Karlson, 1978). Afin de pré-
ciser les périodes de fixation des espéces, d’autres plaques ont été immergées pendant de
courtes périodes a différentes époques de 1’année (Fig. 2). L’expérience s’est poursuivie
jusqu’en octobre 1987.

Deux plaques ont été prélevées lors des deux premieres plongées (juin et juillet 1986)
afin d’évalue,,x_: I’homogénéité de la fixation : celle-ci s’étant révélée forte, nous nous
sommes ensuite contentés de remonter une seule plaque. Les plaques ont été examinées le
jour méme ou le lendemain du prélevement. La faune fixée et vagile a été€ repérée a I’ceil nu
et a la loupe binoculaire. Les plaques ont toujours été examinées entierement : seuls des
sous-échantillons (4 de 0,01 m?) ont été utilisés pour mesurer les plus fortes densités de
Cirripedes.
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Fig. 2 : Nombre d’espéces fixées et durée d’immersion des plaques immergées pendant de courtes périodes.

Les données qualitatives (présence-absence) ont été traitées en utilisant I’indice de simi-
larité d’Ochiai et I’algorithme de Lance et Williams (Legendre & Legendre, 1984), ainsi
qu’en effectuant une analyse factorielle (logiciel ECONUM, Leprétre & Leprétre, 1986).

RESULTATS

Evolution temporelle du peuplement sessile

Les premiéres fixations du printemps 1986 (Fig. 3) sont assez faibles : Tubularia
larynx, Laomedea sp. 1, Actinaria sp. 1, Lanice conchilega, Pomatoceros triqueter,
Hiatella arctica, Sphenia binghami, Electra pilosa et Balanus crenatus. Le recouvrement
est inférieur 2 10 %, puis augmente (20 a 30 %) en début d’été en raison du recrutement
étalé dans le temps de Balanus crenatus (densité maximum : 37 000 ind.m-2). De nom-
breuses especes se fixent au cours de 1’été : Svcon ciliatum, Phialidium hemisphaericum,
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Halecium halecinum, Spirorbidae sp., Chlamys opercularis, Anomia ephippium,
Tubulipora phalangea, Alcyonidium mytili, Bicellariella ciliata, Verruca stroemia,
Dendrodoa grossularia et Molgula sp. Cependant, le recouvrement diminue (R =5 %) avec
la disparition de Balanus crenatus. Pendant ’hiver 1986-87, le nombre d’espéces fixées
diminue (Fig. 3), mais quatre nouvelles espéces apparaissent : Laomedea sp. 2, Abietinaria
abietina, Sertularia argentea et Alcyonidium gelatinosum.
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Fig. 3 : Evolution du nombre d’especes fixées par plaque en fonction du temps d’immersion.

En 1987, les prélevements plus réguliers permettent de préciser les périodes de fixation.
Au printemps, les mémes espéces qu’en 1986 apparaissent, ainsi que quelques nouvelles :
Chlathrina coriacea, Actinaria sp. 2, Modiolus sp., Conopeum reticulum, Schizomavella
linearis et Crisia eburnea. Les fixations estivales sont importantes, parmi lesquelles
quelques nouvelles espéces : Leucosolenia variabilis, Hydralhmania falcata, Dynamena
pumila, Kirchenpaueria pinnata, Sabellaria spinulosa, Escharella variolosa, Schizoporella
unicornis, Disporella hispida et Scrupocellaria scruposa. Le nombre d’espéces fixées est
maximum en juillet 1987 (Fig. 3).

Pendant les 18 mois de I’étude, 40 especes fixées ont donc été récoltées, ainsi que
31 especes vagiles : 6 Annélides, 11 Mollusques (dont 10 Nudibranches), 8 Crustacés
(4 Amphipodes, 4 Décapodes), 3 Pycnogonides et 3 Echinodermes.

Le nombre d’especes solitaires fixées est supérieur a celui des especes coloniales pen-
dant la premiere année d’étude, mais la proportion s’inverse au cours de I’hiver avec la dis-
parition de nombreuses espéces solitaires. Le nombre d’especes coloniales continue & aug-
menter au cours de la seconde année et domine celui des especes solitaires (Fig. 4).
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Fig. 4 : Evolution du nombre d’espéces solitaires (- - - ) et coloniales (
tales, en fonction du temps d’immersion.

La figure 5 montre I’évolution temporelle de la dominance spécifique des différents
groupes zoologiques fixés sur les plaques : les Cnidaires, surtout des Hydraires, dominent le
peuplement pendant presque toute la durée de I’étude mais les Bryozoaires, peu nombreux
au cours des premiers mois, sont dominants apres 18 mois d’immersion. Les autres groupes
sont moins diversifiés, certains d’entre eux (Spongiaires, Mollusques et Tuniciers) dispa-
raissent pendant 1’hiver.

Afin de montrer I’évolution de la fixation et la différenciation des plaques dans le temps,
nous avons construit un dendrogramme des affinités spécifiques (Fig. 6). Les plaques sont
rassemblées en trois groupes, selon leur durée d’immersion :

- un premier groupe, formé a un niveau de similarité de 0,57, rassemble les plaques récu-
pérées apres respectivement 2 mois et 2 mois et demi d’immersion. Le nombre d’espéces
fixées est faible (6 a 10).

- un deuxiéme groupe (formé a 0,4) est constitué des plaques relevées au printemps et en
début d’été 1987. 12 a 21 especes se sont fixées aprés 11 a 15 mois d’immersion. Les
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Fig. 5 : Evolution de I'importance relative des différents groupes zoologiques (nombre d’espéces) ayant colonisé
les plaques.

plaques relevées en mai, juin et juillet 1987 sont trés semblables (lien > 0,6), alors que celle
relevée en avril, s’individualise : elle s’est appauvrie au cours de I’hiver et elle est encore
peu colonisée par de nouveaux recrutements. -

- le troisieme groupe, trés homogene, se forme a 0,67. 1l rassemble les plaques de fin
d’été et de début d’automne, caractérisées par le recrutement de quelques especes : Sycon
ciliatum, Tubulipora phalangea, Bicellariella ciliata et Dendrodoa grossularia.

Les groupes 2 et 3 présentent des affinités certaines alors que le groupe 1 est trés indivi-
dualisé. Bien que ce traitement ne permette pas une analyse trés fine, il montre clairement
I’évolution du peuplement, caractérisée par une augmentation du nombre d’especes et des
périodes définies de recrutement.

Nous avons voulu affiner cette étude globale grace a une analyse factorielle (Fig. 7). Les
deux axes principaux représentent 52 % de I’inertie totale du nuage de points.
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Fig. 6 : Dendrogramme des atfinités spécifiques entre plaques, réalisé sur I’épifaune sessile (indice de similarité
d’Ochiai).

L’axe I oppose les plaques relevées au printemps et en début d’été a celles relevées en
fin d’été-début d’automne. Les premiéres (surtout celles de 1986) sont caractérisées par des
espéces se fixant uniquement a cette période (mai a début juillet) puis disparaissant rapide-
ment : Balanus crenatus (contribution a I’axe CTR = 14,7 %, corrélation au carré COR2 =
0,83), Lanice conchilega (CTR = 9,4 %, COR2 = 0,63) et Sphenia binghami (CTR =7.5 %,
COR? = 0,59). Celles-ci s’opposent sur ’axe I aux espéces se fixant en fin d’été et dispa-
raissant en période hivernale : Sycon ciliatum (CTR = 8,8 %, COR2 = 0,75), Tubulipora
phalangea (CTR 6,3 %, COR2 = 0,43), Bicellariella ciliata (CTR = 8,8 %, COR? = 0,75) et
Dendrodoa grossularia (contribution = 8,8 %, COR?2 = 0,5).

L’axe II est formé par I’opposition des plaques immergées de 2 4 5 mois a celles immer-
gées de 12 a 18 mois, a I’exception de la plaque 10.87, trés proche de I’origine de 1’axe. Les
especes contribuant le plus a la formation de cet axe sont apparues la deuxiéme année :
Sertularia argentea (CTR = 6,7 %, COR? = 0,64), Actinaria sp.2 (CTR = 6,2 %, COR2 =
0,43) et Laomedea sp. 2 (CTR = 6,2 %, COR2 = 0,43).
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Fig. 7 : Représentation du plan formé par les deux premiers axes de I'analyse factorielle réalisée sur la faune fixée
des plaques.

Trois groupes s’individualisent donc sur le plan formé par les deux premiers axes
(Fig. 7), semblables a ceux du dendrogramme (Fig. 6), a I’exception de la plaque 07-87,
intermédiaire de deux groupes. L’évolution du peuplement apparait nettement : 3 des
4 plaques relevées en juin et juillet 1986 sont trés proches, la quatrieme se différenciant par



RECRUTEMENT DU BENTHOS SESSILE 189

la présence d’Actinaria sp.l mais restant dans le méme quadrant. En juillet et septembre
1986, I’évolution est importante, en raison des recrutements d’été. Un retour partiel a la
structure du printemps 1986 est visible d’avril a juin 1987, da a la fois a la disparition
d’espéces en période hivernale et au recrutement printanier des mémes especes que I’année
précédente. Mais ce retour n’est que partiel et le peuplement continue a évoluer : augmenta-
tion du nombre d’especes, pérennité de certaines especes, recrutement d’especes nouvelles.
L’évolution se poursuit lentement par 1’apparition de nouvelles especes en été. Le recrute-
ment en fin d’été des mémes espéces que I’année précédente provoque un retour partiel

vers la structure de septembre 1986 (Fig. 7).

Comparaison avec le milieu naturel

Un quadrillage effectué dans la zone d’expérimentation a la drague Rallier du Baty avait
permis de récolter 77 especes sessiles en 27 prélevements (Davoult, 1988).

Sur les 40 especes trouvées sur les plaques, 9 n’avaient pas été récoltées lors du qua-
drillage. Il s’agit d’espéces déja signalées dans la région (Glacon, 1977 ; Davoult &
Richard, 1988) mais assez rares dans le peuplement des cailloutis : Chlathrina coriacea,
Leucosolenia variabilis, Laomedea sp. 2, Tubulipora phalangea, Conopeum reticulum,
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Fig. 8 : Importance relative des différents groupes zoologiques fixés sur les plaques et dans le milieu naturel.
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Escharella variolosa, Schizomavella linearis, Chlamys opercularis et Anomia ephippium.
Ce type d’expérimentation permet donc de récolter une partie importante des especes du
milieu naturel, la plupart des espéces communes étant présentes a I’exception du Spongiaire
Haliclona oculata, des Cnidaires Urticina felina (Actinaria sp. 1 ou 2 des plaques ?),
Nemertesia antennina et Alcyonium digitatum, des Bryozoaires Bugula flabellata et
Flustra foliacea et du Tunicier Styela coriacea.

L’importance relative des différents groupes zoologiques en milieu naturel et sur les
plaques est assez semblable (Fig. 8), les Cnidaires et les Bryozoaires étant les groupes
dominants. Un test de X2 effectué sur les deux répartitions ne montre pas de différences
significatives (X2 = 12,4 pour 6 degrés de liberté).

La proportion des espéces solitaires et coloniales est la méme en milieu naturel et sur la
derniere plaque relevée : 65 % d’especes coloniales et 35 % d’especes solitaires.

Les densités maximums mesurées sur les plaques sont presque toujours trés supérieures
aux densités mesurées en milieu naturel, sauf pour certains Hydraires et pour Dendrodoa
grossularia :

Espéces Milieu naturel Plaques

30 colonies.m™
10 colonies.m™
40 colonies.m™

Abietinaria abietina 40 colonies.m-2
Hydrallmania falcata

Sertularia argentea

28 colonies.m-2
12 colonies.m-2

Pomatoceros trigueter
Modiolus sp.

Hiatella arctica

Crisia eburnea

Electra pilosa

Verruca stroemia
Balanus crenatis
Dendrodoa grossularia

> 100 ind. m-2

16 ind.m2

16 ind.m2

4 colonies.m™
Recouvrement < 5%
552 ind.m™2

< 1ind.m?

96 ind.m

760 ind.m™2
930 ind.m>
100 ind.m™

10 colonies.m™
R=50%
14350 ind.m2
84000 ind.m2
20 ind.m2

Suivi de quelques espéces

Balanus crenatus et Onchidoris bilamellata (Fig. 9a)

Balanus crenatus se fixe indifféremment sur des plaques neuves ou anciennes. La densi-
té de recrutement en 1986 (3700 £ 1260 ind.0,l m™2 le 10 juillet) est plus faible et beaucoup
plus tardive qu’en 1987 (8 400 + 2 480 ind.0,1 m2, le 13 avril), sans doute en raison de
I’immersion tardive des plaques apres le début du recrutement de 1’espece. La densité dimi-
nue ensuite rapidement, il ne reste aucun individu vivant le 23 juillet 1987. Onchidoris
bilamellata, Nudibranche prédateur de balanes (Thompson & Brown, 1976 ; Todd, 1979), a
été récoltée sur les plaques en 1986 et 1987 (Fig. 9a). Presque tous les individus se trou-
vaient sur Balanus crenatus. En 1986, les pics de densité des deux especes coincident, alors
qu’ils sont décalés d’un mois en 1987 : la densité-d’Onchidoris bilamellata augmente forte-
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ment lorsque celle de B. crenatus est maximum, puis celle des balanes décroit fortement au
moment du maximum d’O. bilamellata. De nombreuses pontes du Nudibranche sont accro-
chées a la plaque relevée le 23 juillet 1987.

Pomatoceros trigieter (Fig. 9b)

L'espece est indifférente a la durée d’immersion des plaques : la plaque immergée du
25 juin au 23 juillet 1987 porte 3 jeunes individus (L tube = 3 mm). Le recrutement, resté
tres faible au printemps 1986, est assez important en été. La plaque relevée le 13 avril 1987
ne porte que des individus fixés en 1986 (L tube = 10 a 20 mm). Le recrutement de 1987 est
faible au printemps et au début de 1’été (surtout des tubes de 15 & 30 mm de long sur les
plaques) mais il se poursuit pendant tout I’été, alors que la plupart des individus nés I’année
précédente meurent (19 tubes habités < 9 mm, 5 tubes vides > 11 mm). Il semble que, dans
les conditions de 1’étude, les individus ne vivent pas plus de 12 a 15 mois.

Lanice conchilega (Fig. 9c)

La figure suggere une fixation plus importante sur des plaques immergées depuis long-
temps, mais 23 individus fixés sur une plaque immergée du 13 avril au 26 mai 1987 mon-
trent que la différence entre les deux années est slirement due a I’immersion tardive des
plaques en 1986. L’espéce grandit en juin et juillet puis disparait rapidement.

Modiolus sp. (Fig. 10a)

La petite taille des individus nous a empéché de déterminer 1’espece avec certitude, mais
il s’agit trés certainement de Modiolus modiolus. L'espece n’apparait pas en 1986, alors
qu’elle se fixe sur des plaques récemment immergées en 1987 : 5 individus sur la plaque
immergée du 13 avril au 26 mai, 2 individus sur la plaque immergée du 26 mai au 23 juillet.
Cependant, la densité de recrutement est beaucoup plus importante sur la plaque ancienne
relevée le 25 juin 1987 (14 mois d’immersion) : 93 ind.0,] m2. La fixation s’effectue par
grappes, au niveau des irrégularités de surface de la plaque (petits trous ou fissures, inter-
stices entre les balanes). Les individus grandissent jusqu’a une taille maximale de 3,7 mm
puis disparaissent.

Sphenia binghami (Fig. 10b)

L’espece colonise également les petits trous des plaques. Elle apparait dés la premiére
année, mais le recrutement est plus important en 1987, aussi bien sur des plaques récem-
ment immergées que sur les plaques immergées 1’année précédente. Cette espéce disparait
également au bout de quelques semaines.
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TABLEAU |

Périodes de fixation, densités et tailles maximales, réactions a la durée d’immersion des principales especes fixées
sur les plaques expérimentales (L = Longueur ;: H = hauteur ; D = diametre).

Hydrallmania falcata
Sertularia argentea
Dynamena pumila
Kirchenpaueria pinnata

ANNELIDES
Pomatoceros triqueter
Lanice conchilega
Sabellaria spinulosa

MOLLUSQUES
Modiolus sp.
Hiatella arctica
Sphenia binghami

BRYOZOAIRES
Crisia eburnea
Tubulipora phalangea
Alceyonidium mytili
Conopeun reticulum
Electra pilosa

Bicellariella ciliata
Escharella variolosa
Schizoporella unicornis
Schizomavella linearis
Disporella hispida
Scrupocellaria scruposa

CIRRIPEDES
Verruca stroemia

Balanus crenatus

TUNICIERS
Dendrodoa grossularia
Molgula sp.

(fertile en
janvier-février)
juillet-aofit
mars-avril
juillet-aofit
juillet-aoft

juin & septembre
avril-mai
mai-juin

mai-juin
avril-mai
avril-mai

juin d aofit ?
aolit-septembre
avril & juin ?
mai-juin

mai a juillet

aolit-septembre
mai a juillet ?
juin-juillet
mai-juin
aolit-septembre
aolt-septembre

mai & aolt
(fertile en avril)
avril & juin

juillet-aoat
juin & aodt

1 colonie

4 colonies
2 colonies
2 colonies

76
23
2

93
10
40

1 colonie
2 colonies

R=10%
R=5%
R=50%
(septembre)

35 colonies
1 colonie
1 colonie
2 colonies
1 colonie
1 colonie

(juin)
8400 £ 2480
(avril)

oo 19

H=13mm

H=11 mm
H=5mm
H= 14 mm

L =30 mm tube

L=13mm
L=7mm
L=37mm
L=28mm
L=4mm
H=5mm
D=4 mm

H=13mm

D=7mm
D=13mm
D=6 mm
D=3mm

5 mm

D=
D=55mm

H=5mm
H=5,5mm

Période de Densité Taille Réaction a la durée
Espece fixation maximum maximum d’immersion des plaques
(0.1 m*)

SPONGIAIRES
Chlathrina coriacea mai-juin | colonie 5x 1 mm indéterminée
Leucosolenia variabilis juin-juillet 8 colonies L=6mm indifférente
Svcon ciliatum aolit-septembre 12 H =6 mm "
HYDRAIRES
Tubularia larynx juin-juillet > 100 polypes H =30 mm

(fertile en juin)
Phialidium mai & aodt > 100 polypes H=45mm v
hemisphaericum (fertile en aodt (septembre)

et septembre)
Laomedea sp. mai a juillet > 50 colonies H =30 mm G
Laomedea sp. 2 avril & juin > 50 colonies H=10mm indéterminée
Halecium halecinum mai A juillet 55 colonies H =40 mm indifférente

(fertile en

mars-avril)
Abictinaria abietina mars-avril 3 colonies H=14 mm indéterminée

évite les plaques jeunes

indifférente

prétere les plaques agées
indifférente

indéterminée
indifférente

évite les plaques jeunes
indifférente

indéterminée

indifférente
indéterminée

préfére les
plaques agées
indifférente
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Verruca stroemia (Fig. 10c)

L’espece se fixe peu sur des plaques neuves. Le recrutement n’est important qu’en juin
1987, sur une plaque immergée depuis 14 mois. Il s’étale de mai a aofit, avec un maximum
en juin et un autre en aoft : les individus récoltés sur la plaque relevée le 23 juillet 1987
mesurent tous plus de 2 mm, alors que ceux récoltés en septembre et octobre sont presque
tous inférieurs a 2 mm. C’est une des rares especes, avec Pomatoceros trigueter, a survivre
pendant I’hiver sur les plaques.

Le tableau 1 rassemble les observations concernant les principales especes récoltées sur
les plaques. *

DISCUSSION ET CONCLUSION

Quelques tendances nettes apparaissent dans le processus de mise en place du peuple-
ment : le groupe dominant pendant presque toute la durée de 1’étude est celui des Hydraires.
Les especes solitaires a fort recrutement (Cirripedes) couvrent en peu de temps une partie
importante des plaques mais disparaissent rapidement (Balanus crenatus) ou diminuent for-
tement de densité entre deux recrutements (Verruca stroemia). Les Bryozoaires se fixent
généralement aprés quelques mois et surtout la seconde année. Ils dominent les autres
embranchements sur la plaque immergée pendant 18 mois.

Les especes les plus communes dans le peuplement naturel apparaissent tardivement, a
I’exception de Pomatoceros triqueter et d’Electra pilosa. La plupart se fixe la seconde
année : Abietinaria abietina, Hydrallmania falcata, Sertularia argentea, ou 2 la fin de 1’été
1986 : Sycon ciliatum, Verruca stroemia. Dans le cas d’Abietinaria abietina et de
Sertularia argentea, cela est essentiellement dt a leur recrutement précoce de fin d’hiver-
début de printemps. Des especes rares dans le peuplement naturel se sont fixées sur les
plaques, dont Balanus crenatus. Cette espéce n’a été récoltée qu’une fois sur le site d’étude,
sur la carapace d’un Hyas coarctatus ; elle est fréquente en zone intertidale et a faible pro-
fondeur, mais ne se développe pratiquement pas dans la région au-dessous de 20 m. Cela
montre le fort potentiel de recrutement dans la zone d’étude et la complexité du peuplement
en place qui exclut pratiquement 1’espéce. Les densités observées pour la plupart des
especes sont plus fortes sur les plaques que dans le milieu naturel, elles représentent des
densités maximales de recrutement : elles sont moins soumises qu’en milieu naturel a la
compétition interspécifique.

Si la plupart des especes communes dans le peuplement naturel s’est fixée sur les
plaques en 15 a 18 mois, le peuplement observé en octobre 1987 n’a pas la méme structure
que celui-ci : le peuplement est proche d’un stade climacique qualitatif (Castric, 1977),
mais aucune stabilité dans les rapports d’abondance spécifique n’est atteinte. D’apres
Symon-Papyn (1965), 7 mois sont nécessaires pour arriver a ce stade en Méditerranée, alors
que Bellan-Santini (1970) 1’a observé aprés 11 mois d’immersion. Sutherland et Karlson
(1977) estiment que 12 a 18 mois sont nécessaires pour voir apparaitre la majorité des
especes.
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Les deux facteurs dominant le processus de colonisation sont le facteur temps et 1’action
de la lumiere (Guérin, 1981). Cette derniere n’a pas été étudiée ici, les plaques étant posées
sur le sédiment, ce qui interdisait pratiquement toute colonisation de la face inférieure.

Parmi les conséquences de la durée d’immersion, la premieére est 1’apparition d’un film
de micro-organismes (Bactéries, Diatomées benthiques) nécessaire pour permettre la fixa-
tion de la plupart des espéces (Zobell, 1938 in Guérin, 1982). La phase de latence est géné-
ralement estimée de quelques heures a quelques jours (Guérin, 1982). Dans notre expérien-
ceyx2 plaques ont été immergées pendant 14 jours, respectivement du 26 juin au 10 juillet
1986 et du 11 au 26 septembre 1986. Bien que la fin d’été soit caractérisée par des fixations
assez nombreuses, aucune espéce n’a été trouvée sur la deuxiéme plaque, alors que
2 especes (Halecium halecinum et Lanice conchilega) se sont fixées sur la plaque immergée
au printemps. La phase de latence doit varier d’une dizaine de jours a environ un mois selon
la période d’immersion. Sur le site d’étude, Maillard-Quisthoudt (1988) a montré que la
biomasse et I’activité bactériennes dans la masse d’eau étaient maximales en période estiva-
le, particulierement en juin. La phase de latence est donc certainement plus courte a cette
période de 1’année.

Pour des immersions de courte durée, effectuées en dehors de la période hivernale
(Fig. 2), nous avons calculé la relation durée d’immersion (jours)-nombre d’espéces fixées
(N):N=7LnT-17,6 (r= 0,98 pour 7 valeurs, significatif & moins de 0,1 % de risque).
Cette relation correspond a une phase de latence de 14 jours (T = 14,3 pour N = 1), cohé-
rente avec notre estimation. Les plaques de I'immersion principale, relevées la premiére
année et donc a durée d’immersion courte, s’ajustent bien a la relation, ce qui n’est pas le
cas des plaques relevées en 1987, en raison de la diminution importante du nombre
d’espéces fixées en période hivernale. Ceci montre que le processus de colonisation s’effec-
tue par vagues saisonniéres : la colonisation est une fonction de la durée d’immersion pen-
dant la saison la plus favorable a la fixation (printemps et été) ; ’hiver remet en cause le
processus ; au printemps suivant, celui-ci se poursuit sur un peuplement déja existant.
L’hiver suivant remettra partiellement en cause le processus mais le peuplement, au début
du printemps suivant, sera plus diversifié qu’au printemps précédent. Le nombre d’espéces
nouvelles sera faible, le peuplement se rapprochant de plus en plus de son équilibre. Dans le
cas d’un peuplement mature, les recrutements d’une année compensent les disparitions
hivernales, a la variabilité de recrutement pres.

La succession décrite ici dépend de la période d’immersion des plaques initiales. La suc-
cession des recrutements larvaires joue un role important (Sutherland, 1974), surtout lors-
qu’une espece est capable de se fixer en grand nombre et d’empécher ou de géner fortement
la fixation ultérieure d’autres espéces. La variabilité de recrutement interannuelle (densité
larvaire, décalage des pontes) joue également un réle important dans 1’apparition des
especes (Guérin, 1981). Elle est ici difficile a discerner du fait de I'immersion tardive des
plaques en 1986.

Les especes se fixant rapidement sur des plaques nouvellement immergées sont appelées
espéces “pionnieres” parce qu’elles constituent le peuplement initial, modifient souvent le
biotope et changent les conditions de fixation, a I’avantage ou au désavantage des especes
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se fixant ultérieurement. Cette définition n’est pas restrictive, alors que Castric-Fey (1974)
considere que des espéces sont “pionnieres” si elles apparaissent rapidement sur un substrat
vierge puis disparaissent également rapidement, alors que d’autres espéces se fixent et que
le peuplement se transforme. Ici, seule Balanus crenatus, qui manifeste des exigences
faibles vis-a-vis du substrat, se fixe rapidement et en grande quantité, peut étre considérée
comme une espece réellement pionniére.

Cependant, Balanus crenatus se fixe en plus grande quantité la deuxiéme année. Ce fort
recrutement est stirement dii a 1’attraction exercée sur les larves Cypris par les traces des
adultes. En .]987, la densité chute rapidement aprés [’apparition de son prédateur
Onchidoris bilamellata (Fig. 9a). Todd et Doyle (1981) ont suggéré que la présence des
balanes doit précéder celle des larves véligeres de Nudibranches pour que la métamorphose
de celles-ci réussisse. Mais Grant et Williamson (1985) ont mis en doute cette “settlement-
timing hypothesis” et pensent que la présence de balanes est nécessaire pour la survie des
jeunes Nudibranches benthiques, non pour la métamorphose des larves. Nos observations
montrent effectivement 1’attirance des jeunes 0. bilamellata pour les balanes (jusqu'a 600
Nudibranches par m?). Une telle densité est surprenante car I’espéce est rare dans la région
en zone subtidale, ce qui tend a appuyer I’hypothése de Todd et Doyle (1981).

Les facteurs du milieu donnant le caractere saisonnier aux fixations restent prépondé-
rants, mais les interactions biologiques sont de plus en plus marquées : influence du recrute-
ment de la premiere année sur I’ampleur de celui de la seconde année (Balanes) ; compéti-
tions interspécifiques, telles que la compétition spatiale entre Balanus crenatus et
Alcyonidium mytili ou la prédation exercée par Onchidoris bilamellata sur Balanus crena-
tus ; apparition de nouvelles espéces la deuxieme année, due a la variabilité du recrutement
ou a I’attirance des larves pour un peuplement déja structuré.

Cependant, le manque d’abri suffisant pour se protéger du courant sur les plaques pro-
voque la disparition de nombreuses especes au-deld d’une certaine taille (Spongiaires,
Annélides, Mollusques). Ce facteur est prépondérant mais artificiel : il ne rend pas compte
des conditions du milieu naturel qui offre par sa complexité une multitude d’abris aux orga-
nismes benthiques. Ce phénomeéne empéchera dans le cas présent le peuplement des
plaques de se structurer complétement comme le peuplement naturel, 2 moins que 1’installa-
tion d’espéces calcifiées ne fasse évoluer le substrat en créant de nouveaux micro-habitats ;
il constitue la limite de validité de 1’étude.

Une condition pour que le peuplement des plaques tende vers le peuplement naturel est
que le recouvrement de Balaniis crenatus diminue au printemps. En effet, méme si I’espece
disparait rapidement, elle occupe pendant deux mois une surface importante qui limite le
recrutement des autres especes. Or, les larves cypris évitent les surfaces couvertes par des
Bryozoaires encrofitants, tels que Electra pilosa, alors que ces Bryozoaires peuvent recou-
vrir les traces laissées par les Balanes. Il est probable que le recrutement de Balanus crena-
fus diminue d’année en année.

Les especes solitaires ont la faculté d’échapper en partie a la compétition spatiale en se
développant dans une troisieme dimension, contrairement a beaucoup d’especes coloniales.
Les especes solitaires peuvent se fixer en grand nombre et occuper ainsi rapidement une
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grande partie des surfaces disponibles. Mais leur recrutement est saisonnier, alors que les
especes coloniales se développent intensément par bourgeonnement apres leur fixation et
augmentent ainsi leur recouvrement. En milieu tropical, au niveau des récifs coralliens, les
especes encrofitantes dominent généralement (Woodin & Jackson, 1979 ; Greene et al.,
1983), alors qu’en zone tempérée les especes solitaires sont souvent dominantes (Christie,
1980 ; Greene et al., 1983 ; Costelloe et al., 1986). Mais le degré de stabilité du biotope est
également important (Warner, 1985) : lorsque le milieu est stable, la faculté de s’étendre en
permanence constitue un avantage pour les espéces encrofitantes, notamment les especes
* pérennes. Au contraire, un milieu instable (turbidité, abrasion par les particules circulantes,
forts courants) empéche I’installation durable de la plupart des especes ; les especes colo-
niales sont désavantagées et les espéces solitaires a recrutement annuel dense recolonisent
le milieu chaque année.

Dans le peuplement naturel des cailloutis que nous avons étudi€, les recouvrements res-
tent faibles et sont principalement le fait de Pomatoceros trigueter et Urticina felina, deux
especes solitaires. Les espéces coloniales communes sont des especes dressées (Hydraires)
a ’exception d’Electra pilosa, commune mais a faible recouvrement.

Le peuplement des plaques montre également la dominance des espéces solitaires en
terme de recouvrement (Balanes), a I’exception d’Electra pilosa en septembre 1987, mais
la tendance (nombre d’espéces) est la dominance des espéces coloniales a partir du prin-
temps 1987. La taille des plaques en est slirement en partie responsable, mais il est possible
que cette tendance soit remise en cause chaque hiver par disparition des especes coloniales.
L’action destructrice du courant et de I’abrasion sur les espéces colonisant les plaques
montre que la richesse et la stabilité du peuplement des cailloutis sont dues a la structure
complexe du fond qui offre a la fois des zones fortement exposées au courant et des zones
de calme relatif. C’est cette complexité qui permet la coexistence d’espéces fixées, soli-
taires ou coloniales, dressées ou encroditantes et de nombreuses especes vagiles.
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