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ÉTUDE COMPARATIVE DE L'ICHTYOFAUNE DES 
HERBIERS DE PHANEROGAMES MARINES EN 

MILIEUX TROPICAL ET TEMPÉRÉ 

M . L .  H A RMELIN-VIVIEN 
Station Marine d 'Endoume et C. N. R. S. URA 41 * 

Les herbiers de Phanérogames marines constituent l ' un des écosystèmes 
les plus remarquables des zones li ttorales du globe . aussi bien en milieu tem
péré qu'en milieu tropical . La nature , la structure et le fonctionnement de 
cet écosystème ont été étudiés dans de nombreux travaux dont attestent les 
récentes synthèses publiées dans les ouvrages de Mc Roy et Helferich ( 1 977) 
et de Phi l ipps et McRoy ( 1 980) . De par leur importance dans l 'économie des 
pêches côtières ,  les poissons des herbiers de Phanérogames marines ont fait 
l 'objet  de nombreuses études . Depuis le travail de Petersen ( 1 9 1 8) sur les 
côtes danoises ,  el les ont été réalisées principalement au Japon (Harada , 
1 962 ; Hatanaka et Iizuka .  1 962 ; Kikuchi , 1 966 . 1 974 ; Hayase et Tanaka . 
1 980 ; Shimizu , 1 980) . en Australie (Bel l  et al. , 1 978 a .b ; Conacher et al. , 
1 979) et aux États-Unis sur les côtes de Floride et dans les Caraïbes (Carr et 
Adams . 1 973 ; Adams . 1 976 . a .b , c ; Livingston . 1975 . 1 982 ; Brook . 1 977 ; 
Weinstein et Heck , 1 979 ; Ogden ,  1980 ; Orth et Heck , 1 980 ; Robertson . 
1 980) . En Méditerranée . deux auteurs seulement s'étaient intéressés à l ' ich
tyofaune des herbiers de Phanérogames marines , en Adriatique (Zei , 1 962) 
et aux Baléares (Massuti , 1 965 ) .  Depuis .  des études plus approfondies sur la 
structure du peuplement ichtyologique et l 'éthologie alimentaire des pois
sons des herbiers ont été réal isées sur les côtes provençales françaises (Bel l  
et Harmelin-Vivien , 1 982 , sous presse ; Harmel in-Vivien ,  sous presse , a ,  b) . 

Le but de ce travail est de comparer les résultats acquis sur les poissons 
des herbiers de la région de Marseil le avec ceux précédemment obtenus sur 
l ' ichtyofaune des herbiers de Tuléar à Madagascar (Vivien .  1 974 ; Harmcl in
Vivien , 1 979) afin  de mettre en évidence les différences de structure et  de 
fonctionnement des peuplements ichtyologiques des herbiers de Phanéroga
mes marines en mil ieu tempéré et tropical . 

I .  - DESCRIPTION DES HERBIERS A TULEA R ET 
A MA RSEIL LE 

1 .  - NATURE ET STRUCTURE DES HERBIERS 

a )  TULÉAR 
Les herbiers prospectés à Tuléar (Madagascar) étaient situés entre 0 et 6 

rn de profondeur . les uns sur le Grand Récif qui barre la baie de Tuléar. les 
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autres sur le littoral proche de la ville . Les herbiers récifaux sont implantés 
sur l 'accumulation sableuse qui forme la partie postérieure du platier récifal 
interne et dans les horizons supérieurs de la pente interne . Ces herbiers sont 
entrecoupés de bancs de sable , de cuvettes et de mares , dépressions coloni
sées ou non par des pâtés coralliens . I l  existe , à Tuléar , des marées impor
tantes de type semi-diurne dont l 'amplitude moyenne est de 0,8 rn en mortes 
eaux et de 2,4 rn en vives eaux . Leur marnage maximal peut atteindre 3 ,3 rn 
(Pichon , 1978) . L'existence et l 'ampleur de ces marées ont pour consé
quence l 'émersion régulière des platiers récifaux et  des zones littorales supé
rieures lors des basses mers de vives eaux et donc des herbiers qui y sont 
implantés .  Les basses mers ont généralement l ieu au milieu de la j ournée et 
au mil ieu de la nuit . La température moyenne de l 'eau de mer en surface 
varie de 23" C environ pendant la saison froide à 30" C pendant la saison 
chaude (Gaudy , 1973 ; Pichon , 1978 ; Vasseur , 198 1 ) . Cependant , les varia
tions saisonnières sont beaucoup plus fortes sur les platiers récifaux où la 
témpérature de l 'eau est influencée à marée basse par le rayonnement 
sola-ire ou par la température atmosphérique qui varie de 8" C au minimum 
en hiver à 38" C en été (Gaudy , 1973 ; Vasseur ,  1 98 1 ) .  Lors des basses mers 
de vives eaux , i l  existe donc un refroidissement des eaux du platier la  nuit en 
hiver et une surchauffe de ces eaux le j our en été . Des températures de 4 1 "  C 
ont été relevées à midi en saison chaude dans des mares de l 'herbier (Pichon , 
1 978) . Ainsi , si l 'écart annuel de température n 'est que de 7" C pour les eaux
de surface à Tuléar, il peut avoisiner 18" C à  20" C sur les platiers récifaux . 

- - P•ll•r Interne - - - - - - ---. +- - Pente Interne - -
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FIGURE 1 : Coupe transversale du platier interne du Grand Récif de Tuléar (Madagascar)
montrant la position des herbiers récifaux de Phanérogames marines (d'après Vivien , 1 974) . 

Dans la région de Tuléar, la plus grande partie des herbiers est consti
tuée par une pelouse mixte à Thalassia hemprichi, Cymodocea rotundata , C. 
serrulata, Ha/adule univervis et Syringodium isoetifolium (Figures 1 et 2) 
(Picard , 1 967 ; Pichon , 1 978 ; Thomassin ,  1 978) . Dans les niveaux plus éle
vés subsiste seulement une espèce Halodule wrighti. Les zones déprimées 
présentant des sédiments plus grossiers sont colonisées par Thalassodendron 
ciliatum . Au niveau des basses mers de vives eaux se développe générale
ment en ceinture un herbier monospécifique à Syringodium auquel succède 
un herbier pur de Thalassodendron. L'herbier mixte qui leur fait suite s'enri
chit progressivement en Halophila stipulacea. Cette espèce forme ensuite un 
herbier monospecifique qui est remplacé plus profondément sur les fonds de 
lagon par Halophila ovalis . La hauteur de la frondaison varie de quelques 
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cent imètres pour les herbiers d 'Halophila à 40 cm pour ceux de Thalassoden 
dron (Den Hartog , 1 970) . El le avoisine 20 cm pour la pelouse mixte . Les dif
férences de morphologie et de hauteur des feuil les et des rhizomes ainsi que 
les exigences granulométriques de ces Phanérogames vont influer sur la 
structure des habi tats disponibles . Les Thalassodendron s ' instal lent souvent 
sur des sédiments grossiers , parfois même sur du bal last coral l ien de tail le 
cent imétr ique . Ceci , j oin t  au fai t  que leurs rhizomes , plus importants que 
ceux des autres espèces ,  forment un semblant de matte , contribue à la for
mation d 'un substrat qui  se rapproche d'un substrat dur . Des herbiers 
d' Halophila à ceux de Thalassodendron, on observe une augmentation de la 
hauteur de la  frondaison , une complexité croissante des habitats et une évo
lution du fond vers un substrat dur (Fig .  3 ) .  Malgré ces variations dans la 
nature et  l a  structure de ces Phanérogames,  Thomassin ( 1 978) a montré que 
ces herbiers ne const i tuent qu'un facies d'épiflore des sédiments sur lesquels 
i l s  s ' insta l len t . L 'endofaune des sédiments meubles de ces herbiers n 'est pas 
caractérist ique , mais n 'est qu'un aspect , souvent enrich i ,  des fonds meubles 
vois ins dépourvus de végétation . 

FIGURE 2 : Herbiers p l ur ispécifi q ues récifaux du Grand Récif de Tuléar ù marée haute 
( photo M. Harmel i n ) .  
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G e n re : Halophile Halodule Syrlngodlum Thal••••• Thala .. odendron 
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FIGURE 3 : Variation de la hauteur de la frondaison et de la nature des sédiments en fonction 
des différents genres de Phanérogames marines dans les herbiers de Tuléar (Madagascar) . 

b) MARSEILLE

Les herbiers de Phanérogames marines étudiés dans la région marseil
laise étaient situés en deux points de la côte rocheuse (Carry-le-Rouet et le 
Plateau des Chèvres) entre 15  et 20 rn de profondeur . Ces herbiers s'éten
dent depuis 5 rn environ jusqu'à 25 ou 28 rn ,  leur limite profonde dans cette 
région . A Marseille , la température des eaux est en moyenne de 13"C en 
hiver ,  en surface comme à 20 rn (Travers , 1962 ; Minas , 1972) . En été , les 
températures maximales sont d'environ 25"C en surface et 23"C à 20 m. La 
thermocline s'observe alors vers 30 rn de fond au moins lorsque les couches 
sont stables .  Cependant , les variations estivales de la température peuvent 
être très fortes. Lorsque le Mistral souffle , la température de l'eau peut 
s'abaisser brusquement j usqu'à 15"C . Les variations saisonnières de la tem
pérature , ou les variations journalières en été , sont donc d'environ 10"C à 
12"C au niveau des herbiers étudiés .  Ces herbiers sont des prairies monospé
cifiques de Posidonia oceanica, espèce endémique de Méditerranée (Fig .  4) . 
Dans les niveaux superficiels (0-10 rn) , en mode calme ,  ils peuvent laisser
place à des herbiers de Cymodocea nodosa auxquels se mèle parfois une 
autre Phanérogame marine Zostera noltii (Pérès et Picard , 1964) . La fron
daison des Posidonies , d'une hauteur moyenne d'environ 0 ,5  rn ,  peut varier 
de 0,2 rn à 0,6 rn selon divers facteurs dont la saison et les conditions hydro
dynamiques du milieu ou la pollution . Contrairement à la plupart des autres 
Phanérogames marines , les Posidonia oceanica possèdent , en plus des rhizo
mes à croissance horizontale , des rhizomes à croissance verticale qui leur 
permettent d'élever de véritables mattes qui font tendre ces fonds vers des 
substrats durs . Les herbiers des Posidonies forment un ensemble complexe 
d'habitats pour de nombreux organismes (Fig . 5 ) .  Alors que les herbiers de 
Cymodocea nodosa et de Zostera noltii se comportent également comme des 
facies d'épiflore (True-Schlenz , 1965 ) ,  les herbiers de Posidonia oceanica 
possèdent une endofaune très particulière qui présente de fortes affinités 
avec les communautés de substrats durs (Harmelin , 1964) . 

2 . - APERÇU SUR LA PHÉNOLOGIE DES PHANÉROGAMES 
MARINES . 

Les études sur la phénologie des Phanérogames marines tropicales ont 
essentiellement porté sur des espèces atlantiques et plus particulièrement 
Thalassia testudinum (Conover ,  1958 ; Patriquin ,  1973 ; Zieman , 1975 a ,b) . 
Patriquin ( 1973) a montré que la production et la perte des feuilles étaient à 
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FIGURE 4 Herbier monospécifique de Posidonies à Port-Cros ,  France (- 6 rn) 
et banc de Sarpa sa/pa 
( Photo J . G .  Harmelin ) .  

FIGURE 5 : Structure des herbiers d e  Posidonia oceanica à Marseil le , France ( a  =
frondaison . b = rhizomes érigés , c = matte , d = sédiment , e = chenal inter-matte ) .  
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peu près constantes au cours de l 'année et que de nouvelles feuil les se for
maient tous les quinze jours environ . Zieman ( 1 975 a) s'est intéressé plus 
particulièrement à la production et à la dynamique saisonnière des herbiers 
de Thalassia testudinum. Il a observé , en automne et en hiver ,  une diminu
tion sensible de la biomasse par unité de surface , bien que le nombre de 
feuilles par pied ne varie guère . La hauteur maximale des Thalassia est 
d'environ 20 cm. Pendant la saison froide , par perte des feuil les les plus lon
gues et les plus âgées ,  on constate une légère diminution (quelques centimè
tres) de la hauteur de la frondaison . Une diminution de la hauteur des feuil
les de Phanérogames au cours de la saison froide doit certainement se pro
duire également à Tuléar , mais reste vraisemblablement faible et n'a pas été 
perçue au cours des récoltes de poissons .  

Depuis les  observations de Molinier et Picard ( 1 952) , les  variations sai
sonnières des herbiers de Posidonies des côtes françaises ont fait l 'objet de 
nombreuses études (Giraud , 1977 ; Eugène , 1 978 ; Caye , 1980 ; Panayotidis , 
1 980) . Ces auteurs ont montré que le renouvellement des feuilles était égale
ment continu chez Posidonia oceanica, au rythme d'une feuille tous les deux 
mois environ (Thelin et Boudouresque , sous presse) ,  mais qu'il existait une 
modulation saisonnière de la croissance des feuilles . En automne et en hiver ,  
on observe une élimination massive par  les  tempêtes des  feuilles adultes les
plus âgées qui sont également les plus longues .  I l  en résulte une forte dimi
nution automnale de la hauteur des herbiers de Posidonies qui n'ont plus que 
15 à 20 cm de haut pendant l 'hiver ,  alors qu' i ls  atteignent 60 cm , parfois 
même 70 cm , en été . 

Bien que les grandes lignes de la phénologie des Phanérogames marines 
paraissent similaires en milieu tropical et en milieu tempéré (renouvellement 
continu des feuil les , diminution de la biomasse et de la hauteur de la frondai
son en hiver ou en saison fraîche) , l 'amplitude de variation des phénomènes 
va influer-sur la constance des habitats offerts aux poissons . Les herbiers tro
picaux , malgré de légères variations ,  leur offrent un couvert relativement 
bas , mais à peu près constant en hauteur au cours de l 'année , tandis que les 
herbiers de Posidonies présentent une frondaison beaucoup plus élevée , 
mais dont la hauteur subit de fortes variations saisonnières . 

3 .  - PARTICULARITÉS NUTRITIONNELLES DES 
PHANÉROGAMES MA RINES . 

Les études sur la valeur nutrit ionnelle et les composants chimiques et 
bioch imiques des Phanérogames marines sont encore peu nombreuses et 
fragmentaires .  Ainsi que l 'a souligné Drew ( 1 980) , des variations considéra
bles peuvent exister d'une espèce à l ' autre . ou d'un organe à l ' autre . Les 
résultats dépendent aussi de l 'é tat physiologique des plantes .  de l a  saison . de 
la profondeur ct du taux de pol lut ion du mil ieu ( Augier et al. . 1 982) . Les 
Phanérogames marines diffèrent en de nombreux points des Angiospermes 
te rrestres . El les sont caractérisées .  selon Drew ( 1 980) .  par un taux de fibres 
élevé (28 % à 36 % poids sec ; 33 % pour Hegnauer .  1 963 ) , un taux de pro
téines brutes assez faible (3 % à 1 4  % ) , des teneurs en cendres é levées (20 
% )  et une valeur calorique faible . Birch ( 1 975 ) donne des valeurs voisines 
pour différen tes Phanérogames tropicales : 9 % de proté ines brutes et envi
ron 29 % de cendres ,  mais montre que le pouvoir calorique des rhizomes est 
plus important que celui des feui l les pour un pourcentage de cendres plus
fa ib le . Les valeurs caloriques qu'i l donne vont de 2 645 cal . g  _ , pour les Svrin -
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godium à 3 22 1 cal . g - ' pour les Enhalus . Birch ( 1 975) en conclut que les Pha
nérogames marines ont un pouvoir calorique inférieur à celui des plantes 
vascula ires terrestres .  Augier et San ti mones ( 1 979) et Augier et al. ( 1 982) 
ont mesuré des taux de proté ines al lant de 6 %  à 1 2 % chez Posidonia ocea
n ica ct P. australis . mais  ont trouvé des taux de cendres beaucoup plus fai
bles chez ces deux espèces (de 4 %  à 5 % ) .  Ces auteurs signalent que les taux 
de proté ines trouvés chez les Phanérogames marines sont voisins de ceux 
indiqués pour des plantes fourragères terrestres par Lyman et al. ( 1 956) . 

Drew ( 1 980) a étudié l a  composition en hydrates de carbone soluble de 
1 6  espèces de Phanérogames m arines . Les teneurs des feui l les en hydrates de 
carbone solubles . dont les plus importants sont le fructose , le glucose , le 
myoinositol ct le sucrose . varient de 1 .4 % à 24 ,9 % (poids sec après extrac
t ion alcool ique ) avec une moyenne de 1 0 .6 % .  Les Zostera, par exemple . 
cont iennent en moyenne 1 6 . 6  % de glucides dont le plus important est le 
fructose a lors que les Posidonia ne contiennent en moyenne que 4.5 % de 
sucres constitués pour la plus grande partie par du sucrose . Cet auteur a 
montré que ces taux variaient avec l 'état physiologique des plantes , l 'heure , 
l a  saison , mais aussi la latitude . Il existe , en effet ,  une corrélation positive 
entre le taux de sucrose dans les feui l les et la latitude . Cet auteur indique 
aussi que les rhizomes et les racines de ces plantes semblent recéler des taux 
de sucres solubles beaucoup plus élevés que les feui l les .  

Les Phanérogames marines , malgré des taux de fibres et de cendres éle
vés et un pouvoir calorique assez faible , possèdent donc néanmoins des taux 
de protéines brutes (environ 10 % )  et de sucres solubles directement assimi
lables ( > 1 0  % poids sec) re lativement élevés . 

I l  existe bien d 'autres différences entre la biochimie ··des plantes aquati
ques et des p lantes terrestres .  L'une des caractéristiques des Angiospermes 
marines est la  perte apparente des facultés de synthétiser ou d'accumuler 
certaines classes de composés .  La plupart des plantes aquatiques ne sem
blent pas produire la série habituelle de constituants secondaires existant 
chez les végétaux terrestres (Hegnauer ,  1963 ; McLure , 1 970 ; Boutard , 
1 972) . En particulier, i ls ne contiennent pas d'alcaloïdes ,  peu de tanins ,  très 
peu de flavonols et de leucoanthocyanes . Hegnauer ( 1 963) suggère que 
l ' accumulation de bien des substances secondaires curieuses trouvées chez 
les  plantes terrestres sont le résultat de la sélection due à l 'environnement , 
causée sans doute principalement par les pressions de prédation . Nous ver
rons par la suite que l ' absence de substances secondaires chez les Phanéroga
mes marines peut en partie résulter du faible taux de prédation directe que 
supportent ces végétaux . 

4 .  - CONCLUSION 

Les principales caractéristiques des herbiers de Phanérogames marines 
étudiés à Tuléar et à Marseille sont rassemblées Tableau 1. On remarque
que l 'environnement physique et biotique des herbiers varie beaucoup plus 
à Tuléar qu'à Marseille . A Tuléar , les herbiers , plurispécifiques , émergent 
en grande partie à marée basse . Les écarts de température sont élevés à 
leur niveau , la lumière est intense et l 'agitation forte du fai t  des courants de 
marée . Ces herbiers , exceptés ceux de Thalassodendron, ont une affinité 
plus forte avec les substrats meubles qu'avec les substrats durs . La structure 
des habitats est relativement simple dans le plan vertical , mais la frondai-
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son peut présenter de fortes variations latérales en fonction des espèces qui 
constituent l 'herbier , ce qui fait que ces herbiers se présentent comme une 
mosaïque horizontale d'habitats . 

A Marseille , les herbiers de Posidonies s'étendent beaucoup plus pro
fondément et , à la profondeur à laquelle ils ont été étudiés ( - 20 rn ) ,  sont 
baignés par un environnement physique plus stable (courants moins forts , 
lumière atténuée , différences de température plus faibles) . L'environnement 
biotique est également plus constant dans le plan horizontal puisque ces her
biers sont monospécifiques .  Dans le plan vertical , i l  est par contre plus varia
ble dans le temps puisque la frondaison se réduit des deux tiers pendant 
l 'hiver et plus complexe sur le plan des habitats dont la stratification verticale 
est plus accentuée que dans les herbiers tropicaux . 

TABLEAU 1 
Caractéristiques principales des herbiers de Phanérogames marines étudiés à 

Tuléar (Madagascar) et à Marseille (France) .

Nombre d ' espèces Phanérogames 

L imi te d ' extens ion bathymétr ique 
des herb iers (Haloph i l a  ex
ceptées) 

Profondeur des herb iers 
étudiés 

Var iat ion des températures 
moyennes de l ' eau de surface 

â t • moyen eau de surface 

A t  • maximum au niveau des 
herb iers 

Emersion des herb i e r s  (marées) 

Hou l e ,  vagu e s ,  couran t s  

Lumière 

Comp l exité de 1 'hab i tat 
tendance vers sub strat dur 

Hauteur moyenne de la 
f rondaison ( L;..,;t.,\ > 

Variat ion sai sonnière de l a  
hauteur des feu i l l e s  

Tu léar 
23  " 2 5  Lat . S 
Hémi sphère Sud 
Zone trop ic a l e  

0 - 6 m 

0 - 6 m 

23 •c - 3o•c 

1 " C  

o ,  1 5  m (0 , 1 0-
0 , 30 m) 
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Mar s ei l l e  
43 " 1 2  Lat .  N 
Hémisphère Nord 
Zone tempérée 

0 , 3  - 35 m 

1 5  - 20 m 

1 3 "C - 2 3 " C  

1 0"C 

+ (+)  

0 , 50 m (0, 20 - 0 , 6 0  m )



I l .  - L ES PEUPLEMENTS DE POISSONS 

1 .  - STRUCTURE DES PEUPLEMENTS 

Les éléments de base de cette discussion sont tirés de travaux réalisés 
précédemment à Tuléar (Vivien ,  1974 ; Harmelin-Vivien , 1979) et à Mar
seille (Bell et Harmelin-Vivien , 1982 ; Harmelin-Vivien ,  sous presse b) . La 
richesse spécifique des peuplements de poissons des herbiers de Phanéroga
mes marines est plus élevée en milieu tropical qu'en milieu tempéré (Tab . II) 
: 1 57 espèces ont été trouvées dans l 'ensemble des herbiers récifaux à Tuléar 
et seulement 49 dans les herbiers de Posidonies de la région marseil laise en 
été . Les fam illes les plus importantes en nombre d'espèces et d'individus 
sont à Tuléar ,  par ordre d' importance décroissante , les Labridae , les Gobii
dae , les Ap,ogonidae , les Pomacentridae , les Lutjanidae , les Syngnathidae , 
les Scaridae , les Scorpaenidae , les Tetraodontidae , les Lethrinidae et les 
Congridae , qui représentent 53 % des espèces et 80 % des individus (Tabl . 
III) . A Marseil le , les Labridae , les Centracanthidae , les Sparidae , les Gobii
dae , les Scorpaenidae , les Syngnathidae , les Pomacentridae et les Congridae 
forment 65 % des espèces et 97 % des individus (Tabl . III) . Les peuplements 
de poissons de ces différents herbiers présentent tous un indice de diversité 
élevé (3 ,07 < H' < 5 ,40) et une très forte équitabilité (0 ,69 < J '  < 0,80) sug
gérant une bonne stabil ité de ces peuplements . Ainsi que Bell et Harmelin
Vivien ( 1 982) l'ont signalé , les faibles indices de diversité (H' < 2) donnés 
par Livingston ( 1 975) et Adams ( 1976) pour les ichtyofaunes des herbiers de 
la côt� est des Etats-Unis ,  sont le résultat de fortes perturbations et de la pol
lution auxquelles sont soumis ces herbiers . 

TABLEAU II 
Richesse et diversité spécifiques des peuplements de poissons dans différents 

herbiers tropicaux (Tuléar) et tempérés (Marseille) . 

Herb i e r s  r é c i faux Total Herb i e r s  
Herb i e r s  

Herb i e r s  l i t t oraux 
temp é r é s  

Thalasso- Syr ingo- Halodu l e  r é c i faux mix t e s  
(Mar s e i l l e )  

H e rb i e r s  
dendron d ium ----rrasr-

m i x t e s  
c i l iatum 

Pos i donia 

� 

Nb . fami l l e S  4 2  2 5  1 9  1 0  4 5  30 20 

Nb . e s p èc e s /  
p r é  1 èvement 39 33 2 9  1 6  36  24  1 5  

R i c h e s s e  spé c i f ique 
s 1 3 2  5 9  4 2  1 6  1 5 7 6 2  4 9  

D i v e r s i t é  spéc i f ique 
( H '  numé r i q u e )  5 . 40 4 . os 4 .  30 3 . 0 7  5 . 8 9 4 .  5 1  3 . 9 9 

Equ 1 t ab i l i t é  o . 78 0 . 6 9 0 . 80 o . 7 7 o .  79 o. 7 6 o . 7 1
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TABLEA U III 
Nombres d'espèces et pourcentages _numériques des différentes familles de 
poissons des herbiers de Phanérogames marines à Tuléar (Madagascar) et 

à Marseille (France).

TULEAR MARSE ILLE 

Nb espèces % numér iques Nb e s p è c e s  % numér iques 

Dasy a t i dae 1 + 
Torpedinidae 1 o .  1 
Mor i ngui d ae 2 1 . 8 
Xenocongr idae 3 o .  1 
Muraenidae 6 1 .  2 
Congr i d ae 2 2 .  1 0 . 3  
Oph i ch t h i d ae 7 i .  2 
Synodont i dae 2 1 . 2 
P l o t o s i d ae 0 . 6  
Gob i e s o c i dae 1 + 
Gad i dae 2 0 . 8  
Oph i d i idae 2 0 . 2  
Exocoe t i dae + 
Atherini dae 0 . 4  + 
Z e i dae + 
F i s tular i i dae 1 0 . 1 
Syngnathi dae 7 3 . 8  3 2 . 4  
Scorpae n i d ae 4 2 . 3  3 4 . 5  
Tr i g l idae 1 + 
P l a tycepha l i dae 2 0 . 4  
Ser ranidae 2 1 . 2 2 0 . 5  
P seudochromidae 0 . 1 
P l e s iopi dae 1 0 . 1 
Apo gon idae 1 0  1 9 . 4  
Carang i dae + 
Centracan t h i d ae 2 20 . 9  
Lu t j anidae 3 7 . 9  
Pomadasyidae 1 0 . 2  
Lethrini dae 3 2 . 5  
Spar i d ae 5 { 6 )  1 2 . 0 
Mu l l idae 5 1 . 7 1 1 . 5 
Chae todon t idae 4 1 . 4 
Pomacen t r i dae 9 6 . 8  4 .  1 
C i r rh i t i dae 1 0 . 1 
Sphyraeni d ae 1 0 . 1 
Lab r i d ae 1 6  1 6 . 3 I l 48 . 6  
S c a r i dae 3 3 . 2  
Mug i l o i d idae 2 0 . 1 
B 1 enni idae 4 1 . 3 0 . 2  
Congrogad idae 0 . 1 
T r i p terygi idae 1 0 . 3  0 . 1 
C a l l i onymidae 3 0 . 4  1 + 
Gob i i dae 2 1  1 3 . 4  6 3 . 6  
Mi crodesmidae 1 + 
Acanthu r i d ae 6 0 . 8  
S i gan i d ae 2 0 . 9  
B o t h i dae 0 . 9  2 0 . 1 
So l e i dae o .  1 
Cyno g l o s s idae 1 0 . 1 
Ba l i s t i dae 3 0 . 6  
O s t r ac ionidae 1 + 
T e t r aodon t idae 5 2 . 4  
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A Tuléar , le nombre d'espèces des peuplements des différents types 
d'herbiers étudiés varie beaucoup en fonction de leur composition floristique 
e t .de leur localisation . On a pu mettre en évidence que l 'augmentation de la 
diversité de structure des herbiers , liée à la forme et la hauteur des frondes, à 
l 'existence de rhizomes verticaux et à la nature des sédiments , entraine une
augmentation de la richesse spécifique du peuplement de poissons (Tabl . Il) .
Ainsi , les herbiers clairsemés d'Halodule (de même que ceux d'Halophila) 
présentent une ichtyofaune appauvrie . La richesse spécifique s'élève dans les 
herbiers purs de Syringodium,  puis dans ceux de Thalassodendron où appa
raissent des espèces ayant une affinité avec les substrats durs . A Porto-Rico , 
Martin et Cooper ( 1981 )  trouvent également une richesse spécifique plus 
élevée dans les herbiers de Thalassia testudinum (34 spp) que dans ceux de 
Syringodium filiforme ( 17 spp) . Cependant , le peuplement le plus riche 
s 'observe dans les pelouses mixtes . Mais c'est aussi dans ce milieu que son 
hétérogénéité est maximale . A Tuléar, le nombre d'espèces par prélèvement 
est en effet à peine plus élevé dans les herbiers mixtes que dans les autres 
types d'herbiers pour une richesse spécifique totale beaucoup plus forte 
(Tabl . II) . Comme Talbot ( 1965) l 'avait remarqué pour les peuplements de 
poissons liés aux Scléractiniaires , on observe donc à Tuléar pour l ' ichtyo
faune des herbiers de Phanérogames marines qu'une communauté benthi
que plurispécifique possède une ichtyofaune plus riche en espèces que n'en 
présentent les communautés monospécifiques de ses divers composants . 

Les herbiers mixtes situés sur le littoral malgache présentent cependant
une ichtyofaune plus pauvre que celle des herbiers mixtes récifaux (Tabl . II) .
Cet appauvrissement est l ié à la fois à la nature des sédiments sur lesquels 
sont implantés ces herbiers , plus vaseux , et à l 'absence de contamination du 
peuplement de ces herbiers par des espèces récifales qui , pour les herbiers 
récifaux , proviennent du platier interne construit , des cuvettes de l 'herbier 
et des formations coralliennes de lagon . L'importance relative des espèces 
inféodées aux herbiers est en effet plus élevée dans les herbiers littorauJÇ (32 
% )  que dans les herbiers récifaux (27 % ) .  Les interférences entre ichtyo
faune récifale et ichtyofaune des herbiers ont été également soulignées par 
Ogden et Zieman ( 1 977) dans les Caraïbes .  Le caractère particulier de I ' ich
tyofaune des herbiers est cependant beaucoup plus net en milieu tropical 
qu'en milieu tempéré . A Marseille , les espèces de poissons que l'on peut 
considérer comme caractéristiques des herbiers de Posidonies ne dépassent 
pas 10 % du peuplement . Par contre , l 'abondance de chaque espèce est plus 
élevée à Marseille qu'à Tuléar .  

Les poissons inféodés aux herbiers sont en général des espèces de petite 
tail le , douées souvent d'un certain << mimétisme » avec leur environnement .  
Cependant ,  en mil ieu tropical , i l  existe une catégorie de migrants , noctur
nes ,  saisonniers ou occasionnels , qui sont de grande taille . L'éventail des 
tailles des poissons est ainsi beaucoup plus large dans les herbiers tropicaux 
et est surtout bipolarisé (Weinstein et Heck , 1979) . Une grande partie du 
peuplement est constitué par les individus j uvéniles d'espèces qui n'habitent 
pas l 'herbier à l 'état adulte . Ce rôle de << nurseries » des herbiers se retrouve 
dans toutes les zones géographiques et a été souligné par bien des auteurs 
(cf. Kikuchi , 1974 , 1980 ; Kikuchi et Pérès , 1977 ; Weinstein et Heck , 1979) . 
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2. - VARIATIONS TEMPORELLES

L'ichtyofaune des herbiers de Phanérogames marines ne varie pas seu
lement en fonction de la composition floristique des herbiers ou de leur loca
lisation , mais elle présente aussi de fortes fluctuations en fonction du temps , 
selon des cycles nycthéméraux et saisonniers . La nui t ,  on observe une 
augmentation de la richesse faunistique , de la diversité spécifique , du nom
bre et de la biomasse des individus en raison de l 'accessibilité plus grande de 
tous les compartiments de l ' ichtyofaune à cette période (Bell et Harmelin
Vivien , 1982 ; Harmelin-Vivien ,  sous presse) (Fig . 6) . Les différences quali
tatives et quantitatives du peuplement entre le jour et la nuit sont l iées aux 
rythmes d'activité des poissons et à leur comportement . L'apparition d'un 
plus grand nombre d'espèces la nuit dans les herbiers est due essentiellement 
à la sortie , hors de leurs abris diurnes ,  de poissons à activité nocturne et à la 
descente sur le fond de poissons de pleine eau à activité diurne qui passent 
leur période de repos à l 'abri de la frondaison (Fig . 6) . L'ichtyofaune des 
herbiers de Phanérogames marines , comme celle des récifs coralliens (Har
melin-Vivien , 1979) , se compose donc de deux populations actives ,  l 'une 
diurne , l 'autre nocturne , qui se relaient selon un rythme circardien . 
L'augmentation nocturne de la richesse totale de l ' ichtyofaune , quantifiée à 
Marseille (Bell et Harmelin-Vivien , 1 982) et à Port-Cros (Harmelin-Vivien ,  
sous presse a ,b) dans les herbiers de Posidonies , l 'a  également été dans les 
herbiers de Thalassia testudinum des côtes américaines (Brook , 1 977 ; 
Weinstein et Heck , 1979) . L'augmentation de l 'abondance et de la richesse 
spécifique totale de l ' ichtyofaune des herbiers pendant la nuit n ' implique pas 
l 'accroissement de celles de la population active à cette période . La popula
tion active le jour , qui comprend les espèces à activité diurne et celles qui 
s 'alimentent aussi bien le jour que la nuit , est supérieure en nombre d'espè
ces et d'individus à la population active la nuit (espèces nocturnes + espèces 
indifférentes) , ceci aussi bien dans les herbiers tropicaux que dans les her
biers tempérés (Tabl . IV) . Dans les herbiers récifaux ,  les pourcentages res
pectifs des populations diurne et nocturne sont équivalents à ceux calculés 
pour l 'ensemble des peuplements récifaux de cette région ; environ 63 % 
d'espè'ces et d'individus actifs le jour et 37% la nuit (Harmelin-Vivien , 
1 98 1 ) .  Dans les herbiers littoraux de Tuléar et dans ceux de Posidonies de la 
région marseillaise , la population diurne occupe une place encore plus 
importante ( > 80 %) (Tabl . IV) . On remarque qu'à Marseille les espèces à 
activité strictement diurne , bien que moins nombreuses qu'à Tuléar, for
ment une population beaucoup plus importante . Les espèces à activité stric
tement nocturne sont ,  par contre , plus faiblement représentées à Marseille 
aussi bien en nombre d'espèces que d' individus . On a cependant calculé que 
la biomasse fonctionnelle diurne est , à Marseille , supérieure de 2 à 3 fois 
seulement à la biomasse fonctionnelle nocturne ; ce qui implique un poids 
moyen des individus actifs la nuit supérieur à celui des individus actifs le jour 
(on ne dispose pas de données pondérales pour Tuléar) . Cette augmentation 
du poids moyen des individus la nuit a également été mise en évidence par 
Yanez-Arancibia et al. ( 198 1 )  dans les herbiers de Thalassia au Mexique . 

Les variations saisonnières observées dans les herbiers de Posidonies 
sont assez faibles et varient légèrement d'une zone à l 'autre . D'une façon 
générale , la biomasse totale augmente en été et  au début de l 'automne et 
diminue en hiver (Zei , 1 962 ; Massuti , 1 965 ; Harmelin-Vivien , sous presse) .  
Les variations saisonnières n'ont p u  être étudiées à Tuléar o ù  tous les prélè-
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N U I T  B 

FIGURE 6 : Distribution verticale des poissons le jour et la nuit dans les herbiers de 
Posidonies en Méditerranée (d'après Harmelin-Vivien, sous presse a ) .  1 = Pomacentridae , 
2 = Centracanthidae , 3 = Serranidae , 4 = Syngnathidae , 5 = Sparidae , 6 = Labridae , 
7 = Gobiesocidae , 8 = Scorpaenidae , 9 = Gadidae . 1 0  = Ophidiidae , I l ,  = Congridae . 

- 191 -



vements ont été réalisés en saison fraîch e .  L 'augmentation de l a  richesse spé
cifique et de l 'abondance de l ' ichtyofaune des herbiers en période estivale a 
également été remarquée par Kikuchi ( 1 974) au Japon , Hutomoto et Marto
sewoj o ( 1 977) en Indonésie ,  Adams ( 1 976) , B rook ( 1 977) et  Orth et Heck 
( 1 980) aux Etats-Unis et Yanez-Arancibia et al. (à paraître a, b )  au Mexi
que . 

TABLEAU IV 

Importance des espèces à activité diurne ( D) ou nocturne ( N) dans les
peuplements de poissons d 'herbiers à Tuléar et à Marseille (% S = % en 

nombre d'espèces ; % I = % en nombre d ' ind iv idus) . 

T u 1 a r M a r ' e i 1 1 e 

Herb i e r s  réc i f aux He rb i e r s  l i t t oraux Herb i e r s  Po s i don i e s  

7. s 7. 1 7. s 7. 1 7. s 7. I 

Diurnes  64 . 2  58 . 2  6 2 . 9  78 . 5  5 0 . 0  8 7 . 5  

Noc turne s 2 6 .  3 3 7. 1 2 7 . 4  1 8 . 2  1 2 . 5  1 . 3 

D + N 9 .  5 4 .  7 9 .  7 3 .  3 3 7 . 5  1 1 . 2 

I I I .  - STR UCTURE TR OPHIQ UE D ES PEUPLEMENTS 
DE POISSONS 

Pour étudier la structure trophique des peuplements et des populations ,  
différents types d e  régimes al imentaires o n t  é t é  distingué� : l e s  herbivores ,  
l es  omnivores , l es  planctonophages ,  les piscivores et  quatre catégories de  
carnivores benthophages ,  séparées en  fonction des proies préférentiel les 
ingérées . Les carnivores de type 1 capturent uniquement des Crustacés ,  les 
carnivores de type 2 ingèrent aussi des Crustacés , m ais surtout des Mol lus
ques , les carnivores de type 3 se nourrissen t  de Crustacés et  de Polychètes et 
les carnivores de type 4 broutent essentie l lement  des Invertébrés sessiles 
(Eponges , Cnidaires ,  Bryozoaires , Ascidies) . Cependan t ,  certaines espèces 
comptabi l isées dans la catégorie < <  Piscivores », bien que se nourrissant sur
tout de poissons ,  capturent  également  d ' autres proies , des Crustacés essen
tiel lement .  Par  ail leurs , d 'autres espèces peuvent ê t re  à l a  fois omnivores e t  
planctonophages . Les hu i t  types de régimes alimentaires distingués ne  sont 
donc pas strictement délimités , m ais permettent néanmoins de rendre 
compte des principales différences observées .  Si l 'on considère les pourcen
tages numériques des régimes al imentaires dans les principaux herbiers étu
diés, on remarque que les structures trophiques des ichtyofaunes des her
biers récifaux et l i ttoraux à Tuléar sont voisines (r = 0 ,762 ,p < 0 ,0 1  ) ,  m ais 
qu'el les diffèrent de celles des herbiers méditerranéens de Posidonies (Tab l .  
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V) . Les herbiers de Posidonies se distinguent surtout par leur pauvreté en
poissons herbivores et omnivores et par l 'absence de poissons brouteurs 
d'Invertébrés sessiles (carnivores de type 4) . L'absence de données chiffrées 
pour les poissons herbivores dans les herbiers de la région marseillaise 
demande quelques explications . En Méditerranée Nord-Occidentale , il 
n 'existe qu'une seule espèce de poisson herbivore dans les herbiers de Posi
donies ,  la Saupe Sarpa salpa (Verlaque , 1981 , en prép. ; Boudouresque et 
Meinesz , 1982) . Cette espèce ne se rencontre que dans la partie supérieure 
de l 'herbier, j usqu'à 8 ou 10 rn de profondeur au maximum (Faggianelli et 
Cook , 1981 ; Harmelin-Vivien ,  sous presse , a) . Or, les prélèvements effec
tués dans la région marseil laise l'ont été entre 15 et 20 rn ,  en dehors de la 
zone de répartition des saupes .  L'extension verticale importante des Posido
nies (0 - 35 rn ) en Méditerranée entraine donc , du point de vue trophique , 
une séparation des herbiers en deux sous-écosystèmes , l 'herbier superficiel
(0 - 10 rn ) et l 'herbier profond (10 - 35 rn) , dont le fonctionnement trophi
que est différent , du moins en ce qui concerne les poissons . Le rôle des pois
sons herbivores peut être très important dans les dix premiers mètres (Labo
rel-Deguen et Labore l ,  1977 ; Verlaque , à paraitre) , mais devient inexistant 
dans l 'herbier moyen et profond. Il convient donc de ne pas oublier que les 
résultats discutés dans ce travail se rapportent au sous-écosystème herbier 
profond et non à l 'ensemble de l 'herbier de Posidonies . Il y a relativement 
peu d'omnivores vrai s ,  se nourrissant à la fois de végétaux et d'animaux , 
dans les herbiers de Posidonies : quelques Blenniidae et Gobiidae et les 
bogues , Boops boops , qui sont essentiellement planctonophages .  Les Algues 
trouvées chez les espèces carnivores ont généralement été ingérées acciden
tellement . Une des autres particularités de l ' ichtyofaune des herbiers médi
terranéens est l 'absence d'espèces brouteuses d 'Invertébrés sessiles . Il 
existe , sur les feuilles et les rhizomes des Posidonies , une faune sessile riche 
(Eugène , 1978) comprenant des Foraminifères , des Eponges,  des Cnidaires , 
des Polychètes , des Bryozoaires , des Ascidies , qui n 'est pas , ou très peu , uti
lisée par les Poissons .  Par contre , dans les herbiers de Tuléar, les brouteurs 
d 'Invertébrés sessiles sont abondants (Harmelin-Vivien ,  1979) . 

On a montré à Tuléar qu' i l  existe une relation entre le rythme d'activité 
des espèces et leurs wmportements alimentaires induisant l 'existence de 
deux populations actives : l 'une diurne , l 'autre nocturne ; qualitativement et 
quantitativement , ces deux populations jouent des rôles différents dans les 
réseaux trophiques de l 'écosystème récifal (Harmelin-Vivien ,  1979 , 1981 ) .  Il 
en est de même dans les herbiers .  Les herbivores,  les omnivores et les brou
teurs d 'Invertébrés sessiles se nourrissent uniquement pendant la journée . 
Parmi les autres types de régimes alimentaires ,  les espèces à activité diurne 
et nocturne sont en proportions variables d'un herbier à l 'autre (Tabl . V) . La 
structure trophique de l ' ichtyofaune des herbiers va donc non seulement 
changer d'une zone à l 'autre , mais aussi en chaque lieu en fonction du 
rythme d'éclairement circadien .  La diversité des régimes alimentaires de la 
population nocturne est plus faible que celle de la population diurne , puis
que les poissons qui se nourrissent la nuit sont tous des carnivores .  La dimi
nution nocturne de la diversité des régimes alimentaires est beaucoup plus 
forte à Marseille qu'à Tuléar, puisque la plupart des poissons nocturnes sont 
des piscivores et des prédateurs de Crustacés . En Méditerranée nord-occi
dentale , il existe très peu de poissons planctonophages nocturnes et de pré
dateurs nocturnes de Mollusques et de Polychètes. 
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TABLEAU V 

Importance des différents types de régime alimentaire dans l ' ichtyofaune des 
herbiers tropicaux (Tuléar) et tempérés (Marseille) , exprimée en pourcentages 
numériques (% /) et pourcentages des espèces diurnes (% D) et nocturnes

(% N) pour chaque type de régime.

T 
u é a r M a r s e i 1 1 e 

Herb iers réc i f aux Herb iers l i t toraux Herb ier s Posidon i e s  

% I % D % N % I % D % N % I % D 

Herbivor e s  4 . 9  1 00 . 0  2 . 6  1 00 . 0  ( + )  1 00 . 0  

Omn ivores 2 1 . 0  1 00 .0 29 . 3  1 00 . 0  1 0 . 5  * 1 00 . 0  

P l anc tonophages 1 9 . 6  2 . 9  93 . 1  8 . 3  1 00 . 0  25 . 0  99 . 9  

P i s c ivores ( + Cru s t . )  9 . 6  2 5 . 0  75 . 0  7 . 0  3 1 . 4  68 . 6  5 . 3  20 . 0  

Carnivores I (Cru s t a c é s )  1 1 . 4 52 . 8  4 7 . 2 2 2 . 4  88 . 3  1 1 . 7  7 . 2  50 . 0  
�arnivores I I  (Crust . +  Mol l . )  1 6 . 5  99 . 4  0 . 6  8 . 7  98 . 4  1 . 6 48 . 6  1 00 . 0  
Carnivores I I I (Cru s t . +  Poly-

chè t e s  + x) 1 5 . 2  2 7 . 4  72 . 6  1 9 . 2  79 . 1  20. 9 3 . 4  99 . 1  
Carn ivore s  IV ( Inve rtéb r é s  

s e s s i l e s )  1 . 8 1 00 . 0  2 . 5  1 00 . 0  
1 00 . 0  1 00 . 0  1 00 . 0  

* % de 
BOOP:S boOP:S 

qui sont e s s ent ie l l ement p l anctonophage s 

( 1 8  m) 
% N 

0 . 1 

80 . 0  

50 . 0  

0 . 9  
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FIGURE 7 : Répart i t ion spatio-temporel le des principaux types de régimes alimenta1res 
chez les poissons des herbiers de Phanérogames marines en milieu tropical (Tuléar) et 

en mi l ieu tempéré (Marsei l le) . 
1 = Sarpa sa/pa. 2 = Boops boops. 3 = Centracanth idae . 4 = Pomacentndae . 5 = Syn
gnathidae . 6 = Labridae . 7 = Serranidae . 8 = Tripterygiidae . 9 = Mull idae . 10 = 

Gobiesocidae . I l  = Blenni idae . 1 2  = Gobi idae . 1 3  = Sparidae , 1 4  = Congridae . 1 5  = 

Scorpaenidae . 1 6  = Gadidae . 1 7  = Ophidiidae . 1 8  = Trigl idae . 1 9  = Callionymidae . 
20 = Bothidae . 2 1  = Scaridae . 22 = Siganidae . 23 = Acanthuridae . 24 = Chaetodon
t idae . 25 = Bal ist idae . 26 = Tetraodontidae . 27 = Platycephalidae . 28 = Synodontidae . 
29 = Sphyraen idae . 30 = Carangidae . 3 1  = Exocoetidae . 32 = Fistulari idae . 33 = 

Atheri n idae . 34 = Cirrh i t idae . 35 = Ophichthidae . 36 = Lethrinidae . 37 = Myripristis. 
38 = Apogonidae . 39 = Muraen idae . 40 = Plesiodidae . 4 1  = Xenocongridae . 42 
Holocentridae . 43 = Dasyat idae . 44 = Torpedin idae . 45 = Moringuidae . 46 = 

Lutjanidae . 



Une séparation grossière des niches écologiques des poissons d'�erbier
à Tuléar et à Marseille a été tentée figure 7 en tenant compte de trOis para
mètres principaux : la période d'activité (jour et nuit ) , le régime alimentaire 
(8 types principaux) et l 'habitat de recherche de la  I?-Ourriture inc�uant les
possibilités de déplacement vertical · des espèces (pleme eau , totalité de la 
frondaison , feuilles , fond meuble , fond dur) . Il apparaît sur ce shéma que la 
compétition entre les espèces semble plus élevée en milieu tropical qu'en 
milieu tempéré . Ceci provient essentiellement du faible nombre de régimes 
alimentaires pris en considération . Par ailleurs , l ' al imentation et le compor
tement changent profondément pendant la croissance chez de nombreuses 
espèces qui vont occuper successivement plusieurs niches écologiques au 
cours de leur vie . I l  faudrait donc considérer non pas les espèces de poissons ,  
mais les différentes unités trophiques ontogéniques se succédant chez cha
que espèce , ainsi que Livingston ( �982) l ' a  ré�lisé dans une �tude des �ois
sons d'herbiers du Gofle du Mexique et temr compte aussi , de la meme 
manière , des classes de taille des proies capturées préférentiellement par les 
unités trophiques ontogéniques successives . 

IV .  - CONSOMMA TION D ES PROIES 

La consommation totale de chaque catégorie de proies , en grammes , 
par les poissons pour une période donnée dans les herbiers (C) a été calculée 
se lon la  formule suivante : 

n 

C i = L:" A ;  Ü ;  P ;i
i = 1  

où n = nombre d'espèces de poissons à l a  période considérée t 
A; = abondance de l 'espèce de poissons i au temps t 
Ü; = pourcentage d'individus de l 'espèce de poisson i contenant la nour-

riture au temps t 
· 

Pq = poids de la proie j ,  en grammes , dans l ' estomac de l 'espèce de pois
son i au temps t 

La consommation totale des proies pour une période donnée (Ck) sera 
donc : 

où k = nombre de catégories de proies re levées dans l 'alimentation des n 
espèces de poissons .  

A Marseille , cette analyse quantitative a porté sur  toutes les  espèces 
récoltées en été 1980 (Bell et Harmelin-Vivien , sous presse) . Par contre , à 
Tuléar,  50 % seulement des espèces représentant cependant 90 % des indivi
dus récoltés ont été analysées pour les herbiers récifaux et 47 % des espèces 
représentant 72 % des individus pour les herbiers littoraux . Les proportions 
des différents types de régimes dans la population totale et dans l 'échantillon 
étudié sont significativement voisines (p < 0 ,0 1 )  pour les deux types d'her
biers et les deux périodes étudiées .  Ceci permet de considérer les résultats 
acquis comme relativement représentatifs des phénomènes qui se déroulent 
dans les herbiers de la région de Tuléar.  

L'ordre d'importance des proies est à peu près le même à Tuléar dans 
les herbiers récifaux et dans les herbiers littoraux (r = 0 ,781 , p < 0 ,0 1 ) ,  mais 
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il diffère entre Tuléar et Marseille (Tabl . VI) . Ainsi que le laissait prévoir la
structure trophique des peuplements de poissons (Tabl . V) , les différences 
de consommation entre ces deux zones portent surtout sur l' absence d'utili
sation des végétaux et des invertébrés sessiles à Marseil le , ainsi que sur une 
diversité moindre des proies capturées dans cette zone . Cependant,  quelle 
que soit la région , les poissons d'herbiers consomm,;!nt essentiellement des 
Crustacés et des Poissons (de 72 % à 82 % en pc1ds) et, dans une moindre 
mesure , des Mollusques et des Polychètes . 

TABLEAU VI 

Consomm_ation des principales catégories de proies par les poissons dans les 
herbiers de Phanérogames marines à Tuléar et à Marseille, exprimée en 

pourcentages pondéraux de la consommation totale, jour et nuit combinés 
(+ = < 0. 1 % )  

A l gu e s  

Phanéro game s 

Foramin i f è re s  

Inve r t é b r é s  s e s s i l e s  ( 1 )  

P o l ychè t e s  

Mo l l u s q u e s  

Ga s t é ropodes  
Op i s thob ranc h e s  
P é l é c yp o d e s 
Au t r e s  Mo l l u s q u e s  

Cru s t a c é s  

Copépodes  
I s opod e s  
Amph i p o d e s  
Creve t t e s  (Décap . + My s i d . }  
B r a c h y o u r e s  
Aut r e s  C ru s t a c é s  

EC' h i noderme s 

Oph i u r i d e s  
E c h i n i d e s  
Ho l o t hu r i d e s  

Po i s sons 

Oeu f s  P o i s sons 

Au t r e s  groupe s { 2 )  

T u l é a r

Herb i e r s  
rée i f  aux 

1 0 . 9  

1 . 9 

0 . 6  

1 . 9 

4 . 4  

3 . 8  

5 7 . 2  

2 , 4  
o .  3 
o .  5 
0 . 6  

1 . 7  
2 . 3  
2 . 0  
6 . 0  

4 2 , 4  
2 . 8  

o . 3 

1 7 . 1  

0 . 1 

1 . 8 

0 . 1 
o. 2 

H e r b i: e r s  
l i t t oraux 

9 . 9  

2 . 4  

1 . 1  

5 . 0  

1 . 1  

5 .  7 

69 . 6  

2 .  9 
1 . 3 
1 . 4 
0 . 1 

2 . 1  
3 .  7 
6 . 6  
3 . 0  

4 3 . 4  
1 0 . 8  

2 .  7 

1 . 8 

o .  7 

( 1 )  Eponge s ,  Cn i da i r e s , C i r r ipède s ,  Bryozoa i r e s , Asc i d i e s .  

M a r s l· i l l e 

Herb i e r s  de 
P o s i d on i e s  

- ( 3 )  

0 , 1 

5 .  2 

9 . 9  

5 3 , 4  

2 . 9  

L O  

2 . 4  
1 . 8 
8 . 4  

2 0 . 1 
1 8 . 8  

2 .  2 

28 . 5  

o .  3 

0 . 4  

1 . 9  

1 . 3  
0 . 9  

( 2 )  Néma t o de s ,  Pycnogon id e s • lnse c t s ,  S i puncu l id e s , Ech i u r i de s ,  Append i c u l a i re s ,  
.:::: éph a l oc h o i de s ,  Mat i è r e  organ ique . 

( 3 )  He rb i e r  p r o f d'n d  e n  d e h o r s  d e  l a  zone d e  d i s t r ibut ion d e s  Saupe s ,  donc pas  
de c o n somma t ion d e  phanérogame s .  

Le rôle des  poissons dans  les réseaux trophiques des herbiers varie gran
demènt en qualité et en quantité , le jour et la nuit (Fig. 8) . Un plus grand 
nombre de proies présentant une plus forte diversité sont capturées le jour 
(H' > 3 le j our ,  H' ..;;; 2 la nuit) . C'est également au cours de la journée que 
les différences de fonctionnement entre les herbiers tropicaux de Tuléar et 
les herbiers profonds de Posidonies à Marseille sont les plus importantes 
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avec la consommation des Algues , des Phanérogames et des Invertébrés ses
siles à Tuléar et non à Marseille (Fig .  8) . La nuit , quel que soit le lieu , les 
proies capturées appartiennent essentiellement aux Crustacés ,  aux Poissons 
et aux Polychètes . Il est à remarquer que les périodes préférentielles de cap
ture de certains groupes de proies sont identiques à Marseille et à Tuléar , 
ainsi , les Mollusques ,  les Echinodermes , les Copépodes ,  les Amphipodes 
sont consommés surtout le jour , tandis que les Crevettes sont capturées sur
tout la nuit , mais qu'elles s' inversent pour d'autres (Polychètes , Isopodes , 
Brachyoures ,  Poissons) . D'une façon générale , on note l 'augmentation (en 
pourcentages pondéraux) de la consommation de Polychètes , de Mollusques 
(surtout Pélécypodes) ,  d'Echinodermes et  de Poissons à Marseille . Parmi les 
Crustacés , les Crevettes (Mysidacés et  Décapodes) entrent pour une part 
plus grande dans l 'alimentation des poissons d'herbiers à Marseille , alors 
que les Brachyoures dominent à Tuléar , de jour comme de nuit . 

E A ltuea 
Ph•Mropmes 

lnvert•bri• 
••••lies 

0 '1 § �
0 0 0 0 
0 0 0 0 

JOUR N U I T  
T U L E AR 

� Pol ychètes 

tttij �����:�:· 

1 

0 0 0 0 
0 0 0 0 
0 ��"�
0 0 0 0 

() 0 0 0 

E chinodermes 
Poissons 

Dl vera 

0 0 0 0 
0 0 0 0 
0 '81>%> 
0 0 0 0 
0 0 0 0 
0 0 0 0 

JOUR NUIT 
M AR S E I LLE 

FIGURE 8 : Variation de  la consommation des  proies par  l e s  poissons ,  le jour et la  
nuit .  dans les  herbiers tropicaux (Tuléar) et  tempérés (Marsei l le)  (C = Copépodes .  

1 = Isopodes. Am = Amphipodes .  Cr = Crevettes . B r  = Brachyoures) . 
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Afin de connaitre réellement l ' impact des poissons sur les peuplements 
des herbiers (sélectivité , quantification) ,  il faudrait pouvoir relier les quanti
tés de proies consommées par eux dans les herbiers à celles des proies dispo
nibles dans le mil ieu . Cependant , si les peuplements d'endofaune et d'épi
faune vagile et sessile des herbiers sont qualitativement bien connus à Tuléar 
et à Marseil le (Thomassin ,  1 978 ; Ledoyer,  1 962 , 1 964 a, b, 1 966 , 1 968 ; 
Eugène , 1 977 ; Harmelin , 1 964) , les données quantitatives manquent encore 
pour la plupart des groupes .  On peut cependant affirmer que certains de ces 
derniers , comme des Polychètes de l 'endofaune , les Gastéropodes épiphytes 
ou les Echinodermes ,  sont sous-exploités par les poissons d'herbier . 

La plupart des auteurs qui ont étudié les régimes alimentaires des pois
sons vivant dans les herbiers de Phanérogames marines ont noté l' impor
tance des Crustacés dans leur alimentation (Kikuchi , 1966 , 1974 , 1980 ; 
Adams, 1 976 ; Carr et Adams ,  1976 ; Brook , 1977 ; Scott et al. , sous presse ; 
Chessa et al. , 1 982) . Kikuchi ( 1 974 , 1980) a remarqué également que les
poissons d'herbier ,  y compris les grandes espèces· migratrices ,  se nourris
saient surtout des Crustacées vagiles des frondaisons et que l 'endofaune des 
herbiers semblait par contre peu utilisée . 

V .  - LES POISSONS BRO UTEURS 
DE PHA NÉROGAMES MARINES 

Nous avons vu que les poissons herbivores étaient beaucoup plus nom
breux dans les herbiers tropicaux que dans les herbiers tempérés . La plupart 
de ces espèces herbivores consomment surtout des Algues ,  essentiellement 
les Algues épiphytes des Phanérogames marines et fort peu les Phanéroga
mes elles-mêmes. Dans les herbiers récifaux de Tuléar, 3 1  espèces conte
naient en moyenne 45 % d'Algues dans leurs estomacs (de 1 % à  100 % en 
poids) , mais 10 espèces seulement avaient ingéré des Phanérogames , 15 % 
en moyenne (de 0 , 1  à 78% ) .  Les brouteurs de Phanérogames marines sont 
en effet peu nombreux : quelques Echinides , Mollusques , Poissons , Tortues , 
les Siréniens et quelques Oiseaux (Kikuchi et Pérès , 1 977) . Kikuchi ( 1 980) a 
noté que , dans les herbiers tempérés , il n 'existe pas de broutage intensif des 
Phanérogames marines par les poissons .  De son côté , Ogden ( 1 980) insiste 
sur la forte biomasse des poissons herbivores dans les herbiers tropicaux et ,  
en particulier ,  dans les Caraïbes où de nombreux travaux sur les relations 
entre Phanérogames et herbivores ont été réalisés .  Randall ( 1965) avàit 
attribué la formation de halos dépourvus de végétation autour de récifs arti
ficiels implantés dans l 'herbier au broutage intensif des Phanérogames par 
les poissons .  Depuis, Ogden et al. ( 1 976) , Ogden ( 1 976) et Tribble ( 198 1 )  
o n t  montré que ces halos sont plus l e  fait des oursins que des poissons .  S i  le
nombre d'espèces de poissons ingérant des Phanérogames marines peut être 
élevé en zone tropicale (au moins 32 spp dans les Caraïbes ,  14 spp à Tuléar) , 
le nombre d'espèces dont l 'alimentation est basée principalement sur ces 
végétaux reste faible (Tabl . VII ) .  Dans les Caraïbes ,  4 espèces , un Hemir
hamphidae , un Sparidae , un Scaridae et un Monacanthidae , broutent régu
lièrement les Phanérogames (Randall , 1967) . A Tuléar , deux Scaridae seule
ment , Leptoscarus vaigiensis et Calotomus spinidens, se nourrisent principa
lement de Phanérogames .  Ces deux espèces possèdent d'ailleurs un tube 
digestif de structure particulière qui diffère de celui des autres Scaridae 
racleurs du feutrage algal . L'importance de ces herbivores par rapport au 
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reste du peuplement en mil ieu tropical n 'est pas plus forte que celle des Sau
pes dans les herbiers superficiels de Méditerranée (Tabl . VII) . D epuis quel
ques années , les preuves d'une certaine consommation des Phanérogames 
marines par les poissons en milieu tempéré ont été apportées dans différen
tes régions géographiques .  En Austral ie , B el l  et al .  ( 1978) , B el l  e t  Burch
more ( 1978) et Connacher et al. ( 1979) ont montré que les Monacanthidae , 
qui dominent numériquement dans les herbiers de  Posidonia australis, 
consomment entre 30 % et 65 % de Phanérogames .  En Méditerranée , 
Verlaque ( 1981 , en prép . )  a trouvé u n  pourcentage très variable de Posido
nia oceanica, pouvant aller j usqu'à 98 % ,  dans l 'al imentation de Sarp_a sa/pa. 
En Caroline du Nord et en Floride , B rook ( 1977) , Livingtson ( 1982) et 
Weinstein et al. ( 1982) ont montré que les adultes de Lagodon rhomboides 
se nourrissaient en grande partie de végétaux et pouvaient ingérer j usqu'à 40 
% de Phanérogames . 

TABLEAU VII  
Importance des poissons brouteurs de  Phanérogames marines dans les 

Caraibes, l 'Océan Indien et en Méditerranée. 

CARAIBES OCEAN INDIEN MEDITERRANEE 

I l e s  Vierges Madagascar France 

Randa l l ,  1 9 69 Harme l in-Viv i e n ,  Ver l a qu e ,  1 98 1 ,  à 
1 9 79 p a r a î t r e , B e l l  e t  

Harme l in-Vivien , sous 
p re s s e  

Nb re e sp è c e s  é tudiées (N) 2 1 2  1 4 2  4 9  

Nb re spp . cont enant des 
Phanérogame s 3 2  1 4  

Nb re spp . broutant ré gu-
l iè rement d e s  Phanérogames 
(A) 

% d e s  e sp è c e s  A par rapport 
aux N e sp è c e s  étudiées 1 , 9 % 1 , 4  % 2 , 0  % 

% de Phanérogames dans l e
régime d e s  e sp è C t1: S  A • 45-88 % 5 4 - 7 8  % 0-98 % 

% de Phanéro games dans l e
rég ime d e s  au tres espèces 0 , 1 - 1 7  % 0 , 1 -5 , 5  % < 2 % 

en volume pour l e s  Caraïbes , en p o i d s  pour 1 ' Oc éan Indien et la Méd i t e r rané e .

En milieu tropical aussi bien qu'en mil ieu tempéré , se pose le  problème 
de la  digestion des Phanérogames par les poissons .  D 'une façon générale , le 
choix des poissons semble se porter plus sur les épiphytes ,  Algues ou Inver
tébrés sessi les ,  que sur les Phanérogames elles-mêmes . En Méditerranée , 
Verlaque ( 198 1 ,  en prép . )  a montré que les Saupes broutaient préférentiel le
ment des frondes de Posidonies très riches en épiphytes et que les Phanéro
games e lles-mêmes ne semblaient pas attaquées .  I l  est possible que ce soit 
l 'abondance beaucoup plus forte des Algues épiphytes dans les dix premiers 
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mètres qui conditionne la présence des saupes uniquement dans l 'herbier 
superficie l .  Chez trois espèces de Monacanthidae australiens , Bell et Burch
more ( 1 978) ont également constaté que seuls les Algues épiphytes et les 
Invertébrés sessiles semblaient digérés .  Cependant , Conacher et al. ( 1 979) 
ont montré par des marquages au C1-1 que , si les tissus mêmes des Phanéroga
mes n 'étaient pas attaqués , i l  y avait cependant assimilation par ces poissons 
de certains composés carbonés contenus dans les feui lles . Il est probable que 
ces composés appartiennent aux 10 % de sucres solubles directement assimi
lables trouvés dans les frondes des Phanérogames marines par Drew ( 1 980) 
ou aux amino-acides libres dont les teneurs ont été mesurées par Augier et 
al. ( 1 982) . De leur côté , Weinstein et al. ( 1 982) ont montré la présence d'une 
activité cellulolytique ches Lagodon rhomboides qui permet de penser qu'i l  
existe une certaine digestion de la cellulose chez cette espèce tempérée . 

VI . - CONCL USIONS 

Les études comparatives d'écosystèmes similaires en milieux tempéré et 
tropical permettent de faire ressortir les bases fondamentales communes 
propres à la structure et au fonctionnement de l'écosystème considéré et 
d'en dissocier les particularités liées à la position géographique . Les herbiers 
polyspécifiques de Phanérogames marines de la région de Tuléar , Madagas
car , représentent un milieu plus hétérogène et sont soumis à des conditions 
abiotiques plus variables que les herbiers de Posidonies méditerranéens . 
Ceux-ci possèdent cependant une structure interne ,  verticale ,  plus complexe 
qui offre aux poissons une diversité d'habitats légèrement plus élevée , essen
tiellement grâce à la formation d'une matte anfractueuse par les rhizomes . 

La richesse spécifique de l ' ichtyofaune de ces herbiers est plus forte à 
Tuléar qu'à Marseille , se conformant en cela à l 'augmentation classique du 
nombre d'espèces en milieu tropical généralement observée dans la plupart 
des groupes (MacArthur, 1 972 ; Pian ka ,  1 974 ) .  La richesse spécifique maxi
male a été trouvée dans les pelouses mixtes , montrant ,  une fois encore , 
qu'un milieu plurispécifique possède des peuplements plus riches et variés 
que n 'en supportent ses divers composants pris séparément . 

Les espèces inféodées aux herbiers de Phanérogames marines ont une 
importance relative plus élevée sous les tropiques . La diminution de la 
richesse spécifique et de la caractérisation des peuplements en milieu tem
péré par rapport à celles des peuplements analogues en milieu tropical a été 
souvent mise en évidence , aussi bien dans le domaine terrestre (Karr , 1971 ; 
Stanton , 1979) que dans le domaine aquatique (Heck , 1979 ; Weinstein et 
Heck , 1979,  Ben Eliahu et Safrie l , 1982) . Weinstein et Heck ( 1 979) ont noté 
l 'augmentation du nombre de poissons dans les herbiers de Thalassia testudi
num des côtes Est américaines avec la diminution de la latitude : 48 espèces à 
37"N , 63 espèces vers 28"N et 106 espèces vers I O"N . Dans ce travail , comme 
dans celui de Heck ( 1 979) sur la macrofaune des herbiers en Floride et à 
Panama,  celui de Ben Eliahu et Safriel ( 1 982) sur les Polychètes des récifs de 
vermets en Méditerranée et en Mer Rouge , ou dans la présente étude , les 
variations de la richesse spécifique des peuplements ne peuvent être impu
tées à des différences maj eures de structure des habitats . L'augmentation de 
la richesse faunistique des zones tropicales a en effet été souvent perçue 
comme une conséquence de l 'augmentation de complexité des habitats sous 
les tropiques . Bourlière ( 1 983) a fait récemment le point sur les différents 
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mécanismes susceptibles d'expliquer la richesse spécifique élevée des 
milieux tropicaux . Ces mécanismes font  appel aux rythmes d'activité des 
espèces ,  à l 'hétérogénéité des habitats , à la répartition des ressources ,  au 
rôle de la prédation , ainsi qu'à des facteurs historiques . 

A la faveur de l 'étude des variations spatio-temporelles de l ' ichtyo
faune des herbiers de Phanérogames marines à Tuléar et  à Marseille , de 
leur structure trophique et de leur impact sur l 'ensemble de la communauté 
en tant que consommateurs , plusieurs hypothèses peuvent être également 
émises pour rendre compte des différences de richesse spécifique observées 
dans ces deux milieux . 

L'augmentation du nombre des espèces en milieu tropical et celle de la 
compétition potentielle qui  en résulte , semblent être rendues possibles de 
trois façons différentes au moins : l" par l 'util isation de certaines ressources 
qui restent inutilisées en milieu tempéré , bien qu'elles existent , 2" par l 'uti
lisation conjointe par plusieurs espèces de ressources très abondantes et 
hautement prédictibles et 3" par une diminution de la  largeur des niches de 
certaines espèces se traduisant en particulier par une spécialisation accrue 
de leur alimentation (Fig . 9) . Reprenons successivement ces trois hypothè
ses : 

l") Lawton ( 1982) a montré , pour des insectes phytophages ,  que la
diminution de la richesse spécifique d'une communauté ne se traduit pas for-

A- HERBIERS TEMPERES 

1 

B - H ER BIERS TROPICAUX 1 

Hypothèse 1 
Util isation de ressources non exploitées

1 Hypothèse I l  1 
1 1 
1 U�lllsatlof\ des 1 
1 memes ressources

par n espèces 1 
1 1 

H ypothèse I l l  

Spéc lal�sat ion de 
l ' a l i mentat ion 

A•••ou•c•• 
el iment•lrH 

Rusources 
alimentelres 

FIGURE 9 : Schéma hypothétique de l 'ut i l i sation des ressources al imentaires par les 
poissons dans les herbiers de Phanérogames marines tempérés ( A )  et tropicaux ( B )  et 

hypothèses expliquant la richesse spéci fique élevée observée en mi l ieu tropical . 
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cément par J 'augmentation de la densité des populations ou par l 'expansion 
des niches écologiques des espèces restantes ; de nombreuses niches peuvent 
rester vacantes ,  ce qui implique une compétition interspécifique faible entre 
ces insectes . Le même phénomène , c'est-à-dire l 'existence de niches inoccu
pées et de ressources inutilisées , se retrouve aussi pour l ' ichtyofaune des her
biers tempérés . 

L'absence tlagrante dans les herbiers de la région marseillaise d'herbi
vores ,  d'omnivores , de brouteurs d'invertébrés sessiles et de planctonopha
ges nocturnes a été mise en évidence , bien que les types de proies utilisées 
par ces poissons soient largement représentés dans ces herbiers . A Marseille , 
la plupart des poissons habitant les herbiers utilisent des ressources haute
ment énergétiques , essentiellement des Crustacés et des Poissons . II est pro
bable que l 'augmentation du nombre des espèces en milieu tropical et celle 
de la compétition qui en résulte font que l 'utilisation de ressources à valeur 
nutritive moindre devient rentable dans la mesure où la lutte pour leur acces
sion est plus faible . 

Lawton ( 1982) souligne que la plupart des végétaux ne sont pas pleine
ment exploités par les insectes et estime que cette sous-exploitation par les 
herbivores est un caractère constant de la plupart des plantes .  Cet auteur 
insiste sur le fait que les communautés d' insectes phytophages apparaissent 
souvent  comme étant « insaturées >> et qu'elles semblent donc très différentes 
des communautés de Vertébrés étudiées par de nombreux auteurs (Cody et 
Diamond,  1 975 ; Pianka , 1974 ; Hutchinson , 1978 ; MacArthur, 1972 ; May , 
198 1 )  qui ont servi de base à la plupart des grandes théories écologiques 
actuelles .  

2") Klopfer et MacArthur ( 1961 )  avaient suggéré qu'un des facteurs 
importants de la diversité élevée en milieu tropical était la capacité des espè
ces tropicales à tolérer un haut degré de recouvrement .  Plus tard , plusieurs 
auteurs ont montré que l 'abondance des ressources entrainait l 'augmenta
tion du chevauchement des niches sans que la compétition entre les espèces 
en soit pour cela accrue (Zaret et Rand , 1971  ; Livingston , 1982 , etc) . 

May et MacArthur ( 1 972) , par contre , estiment qu'il existe une limite 
au chevauchement des niches dans la nature . Cependant , l 'utilisation des 
mêmes ressources par différentes espèces taxonomiquement voisines a été 
remarquée par plusieurs auteurs dont Choat ( 1969) chez les Scaridae sur la 
Grande Barrière d'Australie . La plupart des Scaridae ont un régime identi
que formé du gazon algal qui croît sur les coraux morts et ils forment souvent 
des bancs plurispécifiques lors de la recherche de la nourriture . Leur mor
phologie est voisine et les colorations des j uvéniles et des immatures sont 
souvent tellement proches qu'une identification in situ des espèces est très 
difficile . Généralement , seuls les mâles adultes présentent des livrées diffé
rentes ,  d'ailleurs hautement colorées . La différentiation d'espèces aussi pro
ches a t-elle été favorisée par l 'abondance des ressources et surtout par la  
stabilité de l 'environnement comme le  pensent May et MacArthur ( 1972) ou 
bien a t-elle été rendue possible par des changements continus de milieu 
ainsi que l 'estime Connell ( 1 978) ? 

3") Connell ( 1978) pense , en effet , que la forte diversité spécifique 
observée dans certains milieux tropicaux (récifs coralliens , forêts humides) 
est due autant à un état de déséquilibre permanent caractérisant ces commu
nautés qu'à la diversification poussée des niches écologiques soutenue par 
MacArthur ( 1 972) . Il serait donc intéressant ,  pour vérifier la validité de la 
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troisième hypothèse dans le cas présent ,  c'est-à-dire la diminution de la lar
geur des niches de certaines espèces en milieu tropical , de calculer la largeur 
des niches des poissons d'herbier à Marseil le et:à Tuléar, de même que leur 
recouvrement .  Cette étude devrait porter plus particulièrement sur certaines 
familles caractéristiques des herbiers dans les deux zones étudiées , comme 
les Labridae (10 spp . à Marseille , 15 spp . à Tuléar) ou les Syngnathidae (3 
spp à Marseille , 9 spp à Tuléar) , dont les régimes alimentaires sont apparem
ment constitués des mêmes catégories de proies dans les deux régions .  

Ces différentes hypothèses ne s 'excluent pas , mais portent sur des cons
tituants différents du peuplement . Toutes concourent à une utilisation plus 
complète des ressources des herbiers par les poissons en milieu tropical . 

Quelle que soit la région , le peuplement total des herbiers est qualitati
vement et quantitativement plus riche la nuit que le j our .  Cependant , la 
population active est plus riche et plus diversifiée de j our que de nuit . La 
principale caractéristique différenciant les structures trophiques des ichtyo
faunes des herbiers en milieu tropical (Tuléar) et en milieu tempéré (Mar
seille) est une diversité plus élevée des régimes alimentaires sous les tropi
ques aussi bien le jour que la nuit , se traduisant par une abondance plus éle
vée d'herbivores et d'omnivores et par l 'existence de brouteurs d' invertébrés 
sessiles pendant la journée et par l ' importance des planctonophages noctur
nes . 

En Méditerranée , l 'extension verticale importante des Posidonies 
entraîne la subdivision des herbiers en deux sous-systèmes , l 'herbier superfi
ciel (0- 10 rn) et l 'herbier profond ( 10-35 rn) dont les rôles trophiques vis-à-vis
de l ' ichtyofaune sont différents . L'herbier superficiel , avec la présence des 
Saupes,  Sarpa salpa , espèce brouteuse d'algues et de Phanérogames , pos
sède une affinité plus forte avec les herbiers tropicaux , alors que l 'herbier 
profond se singularise par la présence exclusive de poissons carnivores .  

Les poissons brouteurs de Phanérogames marines , bien que plus nom
breux dans les herbiers tropicaux , représentent toujours une faible part du 
peuplement ichtyologique de ces écosystèmes . D 'une façon générale , les 
herbivores brouteurs de Phanérogames sont rares bien que leurs popula
tions , comme celles de certains Echinides notamment , pmssent être locale
ment denses . Globalement , on admet que la consommation directe des Pha
nérogames ne dépasse pas 5 % de leur production annuelle (Klug , 1980) . Il 
est probable que c'est ce faible taux de consommation qui est responsable de 
l 'absence de dérivés secondaires toxiques chez ces végétaux (Hegnauer , 1933 
; McLure , 1970 ; Boutard , 1972) . La maj eure partie de la biomasse des Pha
nérogames marines n'est donc pas directement utilisée par les herbivores ,  
mais fournit une masse importante de détritus qui , après avoir subi une suc
cession de fractionnements , de dégradations et  de transformations , sont 
réintroduits dans les réseaux trophiques des herbiers et d'autres écosystèmes 
vers lesquels ils sont exportés , par l ' intermédiaire d ' invertébrés dits détrit i
vores ,  mais qui se nourrissent en fait essentiellement de la microflore et de la 
microfaune se développant sur les particules détritiques (Fenchel , 1976 ; 
Klug , 1980) . Ainsi , malgré leur apparence , les herbiers de Phanérogames 
marines sont-ils moins les équivalents des prairies de Graminées terrestres 
que ceux des forêts dont le fonctionnement est également basé en grande 
partie sur l 'utilisation de la biomasse végétale après sa dégradation (cf. Gal
ley et al. , 1983) . 
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SUMMARY 
The fish communities of  seagrass beds around Tulear (Madagascar) and

Marseilles (France) are compared, particular attention being given to com
munity structure and resource partitioning. 

Physical and biotic conditions are more variable in the polyspecific tro
pical seagrass meadows of the Mozambique Channel than in the monospeci
fic Mediterraneim beds of Posidonia oceanica. Around Tulear seagrasses 
extend from the surface to a depth of 6 metres , and emerge in part at low 
tide . Composed of 7 species they form a mosaic of habitats . A round Marseil
les, P. oceanica beds are found from 0.3 rn to 35 rn deep ; our study sites 
being located between 15 and 20 m .  Their internai structure is complex and 
stratified , and they offer a variety of habitats to the fish fauna . 

The overall species richness of fish is lower around Marseilles (49 spp . )
than around Tulear ( 1 57 spp . ) , the greater number of species being found in
the polyspecific seagrass meadows on the reef. The fish species characteristic 
of seagrass beds are bath more numerous and more abundant in our tropical 
study site (30 % of the community) than in our tempera te one (10 % ) .  In
bath locations , species rich ness , species diversity , fish numbers and fish bio
masses are higher by night th an by day . The di et fo these fish is very different
at these two time periods : by night ali species actively feeding are carnivo
rous , whereas ali herbivorous and omnivorous fish , as weil as those feeding 
on sessile invertebrates ,  are active by day . At Tulear and at Marseil les, the 
main prey of seagrass beds fish are Crustaceans (53 to 70 %) , Fish ( 17 to 25 
% ) ,  Molluscs (4 to 10 % )  and Polychaetes (1 to 5 % ) .  However ,  herbivorous 
and omnivorous fish , and nocturnal zooplancton feeders , are Jess numerous 
in the North West Mediterranean than in the Mozambique Channel , whe
reas there are no sessile invertebrate feeders around Marseilles . Fish diet 
diversity is therefore higher in tropical waters than in the Mediterranean , 
particularly with regard to the fish population actively feeding during the 
day . 

Ihe_potential competition arising from the large number of fish species 
living in tropical seagrass beds is quite likely avoided in the fol lowing three 
different ways at !east : ( 1 )  consumption by tropical fish of sorne food resour
ces not used in temperate waters , (2) consumption of sorne very abundant 
and highly predictable resources by severa! species , and (3) decrease in niche 
breadth and dietary overlap of other species . 

The only herbivorous fish (Sarpa salpa) found in the Mediterranean 
only lives in the shallow Posidonia beds ,  not entering the deeper part of the 
beds . The seagrass browsers are more numerous in tropical waters , but they 
only represent a small part of the seagrass beds fish fauna .  In bath locations ,  
the low consumption rate of  live seagrasses by  fish may  be  responsible for 
the Jack of taxie secondary compounds noticed in these aquatic phanero
gams . 
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