
Helgolgnder wiss. Meeresunters. 24, 202-218 (1973) 

Etude in situ de la r installation d'un peuplement 
sciaphile de mode battu apr s sa destruction 

experlmentale, en  weo terranee 

C.-F. BOUDOURESQUE 

Laboratoire de Biologie v~g~tale marine, 
UER des Sciences de Ia Met et de I'Environnement; 

Marseille, France 

ABSTRACT: In situ studies on the reconstruction of a shady and wave-lashed marine popu- 
lation atter experimental destruction in the Mediterranean. The structure (internal organiza- 
tion) of the biocoenosis of the shady and wave-lashed bottoms in the western Mediterranean 
Sea is very heterogeneous. Little is known concerning the causes of this heterogeneity. For 
analyzing the composition of the vegetation, the survey method of BRAtJN-BL~iNQUrT (1964) 
was used. Reconstruction of the biocoenosis on cleaned rocky surfaces follows a definite pattern 
as a function of time. After 4 months, the rocky surface is covered with the crustaceous alga 
Dermatolitbon hapalidioides. After 6 months, various dendristic and fruticose algae settle on 
D. hapalidioides, mainly Pseudochlorodesmis furcellata, Petroglossum nicaeense and Myrio- 
gramme minuta. After 1 year, the whole area is occupied by P. nicaeense, Plocamium vulgate 
and Valonia utricularis; the undergrowth consists of D. hapalidioides which becomes slowly 
superseded by fruticose algae. This sociological progression shows that: (t) The phases during 
reconstruction of the settlement are equivalent to the structural elements of the initial settle- 
ment; (2) perhaps the structural organization results from a chronologicaI sequence of different 
phases; (3) reconstruction of the initial settlement after experimental destruction is very rapid. 

I N T R O D U C T I O N  

Les biotopes sciaphiles superficiels de mode battu sont occup~s, en M4diterran& 
occidentale, par une biocoenose originale, ta biocoenose de ia Roche Sciaphile en mode 
Battu (RSB). La faune de cette biocoenose ne semble pas tr~s originale (BELLAN-SAN- 
TINI 1962, 1969); par contre, sa flore est plus originale: une quarantaine d'esp&es 
d'algues peuvent en effet &re consid~r~es comme des caract4ristiques exclusives ou 
pr~f4rentielles de la biocoenose de la roche sciaphile en mode battu (RSB) (BouDou- 
RESQUE 1969, 1971a, 1971b, BOUDOURESQUE & PASSELAIGUE 1972). 

La biocoenose de la roche sciaphile en mode battu est repres6sent6e par une multi- 
tude de facies* qui n'occupent que rarement des surfaces importantes: ~ quetques 

* Une biocoenose pr6sente un facies Iorsque Ia predominance locale de certains facteurs 
&ologiques entraine i'exub6rance d'une ou d'un petit hombre d'esp&es (que ces esp&es soient 
caract&istiques ou non de ta biocoenose), sans que pour cela la composition qualitative de la 
biocoenose en soit modifi6e (Pkt~s & PICARD 1964). 
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m6tres de distance, ils se remplacent les uns les autres, donnant ainsi ~ la biocoenose 
un aspect vari6 (BouDouRESQtJr 1971d). 

Au sein d'un facies donn6, Ies variations saisonni&es paraissent peu importantes, 
au moins dans la r6gion marseillaise (BOUDOURESQUE & PASSEI_AIGUE 1972); la strati- 
fication et ia structure 616mentaires sont, par contre, presque toujours complexes: des 
esp6ces ou des groupes d'esp6ces forment des taches, des ~Idments au sens de GOUNOT 
(1969), imbriqu& en une mosaique assez r6guli6re (BouDOURESQUE & LOCK 1972). 

L'&ude structurale (BouDOURESQUE & LOCK 1972) a d6montr~ la forte h&&o- 
gEn6it6 structurale de la RSB; les 616ments mis en 6vidence ne sont pas le rappel, ~ une 
plus petite &helle, des nombreux facies de la RSB. A Ia suite de !'&ude structurale, 
l'hypothbse a donc 6t6 6raise que l'aspect en mosaique de la biocoenose de la roche 
sciaphile en mode battu (RSB) pourrait &re li6 aux phases d'une 6volution cyclique, 
comparable par exemple k celle des tourbi~res dans le domaine terrestre. Seule une 
&ude in situ de la rEgdn&ation de la RSB apr~s sa destruction expdrimentale pouvait 
confirmer ou infirmer cette hypoth~se. 

II est par ailleurs Evident qu'une telle Etude est indispensable pour tester la valeur 
rdelle d'une biocoenose-type, c'est-~t-dire son 6quilibre avec ie milieu, sa reproductibi- 
hte, ou at,. contraire son deseqmhbre ou son caractere al&toire. Nous ne ferons pas ici 
l'historique des nombreux travaux consacr& aux rdg6n&a.tions de peuplements ben- 
thiques apr~s ddnudation exp&imentale on sur substrat solide vierge, renvoyant pour 
cela ~ la bibliographie que donne Huvk (1969, 1970). 

MATERIEL ET METHODES 

L'exp&imentation a 6t6 poursuivie parall~lement sur Ia face Nord de File Riou, 
pros de Marseille, au sein d'un facies type k Petroglossurn nicaeense et Plocarnium 
vuIgare, et au Cap du Troc, au Sud-Est de Banyuls (PyrEn&s-Orientales), au niveau 
d'un facies ~h Corallina mediterranea. Les conclusions &ant concordantes pour l'essen- 
tiel, seuie la premiere de ces deux experiences sera d&aill& ici. 

Comme il a Etd dit plus haut, Ia biocoenose-type RSB se pr&ente sous un grand 
nombre de facies, occupant patrols une surface assez faible. Au niveau des biotopes 
sciaphiles superficiels les conditions de milieu &angent souvent tr~s rite d'un point ~t 
un autre. C'est pour ces raisons, et afin de se placer dans des conditions d'exp&ience 
aussi rigoureuses que possible, que ia m~me surface a &e suivie d'ann& en ann&, ou de 
mois en mois (au detriment dvidemment du nombre de prEl~vements). 

La biocoenose dont la r6g6n&ation allait &re &udi& a 6t6 au prEalable analys& 
soigneusement grace ~ quatre retev& phytosociologiques (retev6s N ° 225, 273, 321 et 
327) dchelonn& tout au long de l'ann&, ce qui permet d'obtenir une moyenne annuelle 
prise comme rdf&ence (peuplement de r6f&ence, derni~re colonne de Tableau 1). 

Six relev& (relev& N ° 357, 354, 355, 336, 333, 274) permettent de suivre l'dvolu- 
tion de la rdg6n&ation apr~s 1, 2, 3, 4, 6 et 12 tools; pour tous ces relev&, la d&udation 
a dt6 effectu& entre les mois d'octobre et de 5anvier, c'est ~t dire ~t l'automne ou au 
d6but de l'hiver (sauf le relevd N ° 336: juillet). 

I1 n'est pas possible d'exposer ici en d&ail la m&hodologie utilis& pour la r6colte 
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Tableau 1 

R6g6n6ration d'une biocoenose de la roche sciaphile en mode battu, et peuptement de r6f6rence 
(moyenne de 4 relev6s). Dans la derni~re colonne, le :ecouvrement moyen est exprim6 en 
pourcentage. Dans les autres colonnes: coefficients de recouvrement et de sociabilit6, s6par6s 

par un point 

Peuple- 
Num6ro des relev6s 357 354 355 336 333 274 ment de 

22. 1. 20. 1. 20. 1. 20.11. 3. 7. 22. 1. r6f6rence 
Date 1969 1970 1970 1969 1969 1969 (Relev6s 
Age de la r6g6n~ration I tools 2 mois 3 mois 4 mois 6 mois 1 an 225-273- 

321-327) 

SSBsl (esp&es sciaphiles super- 
ficielles battues) 
Dermatolithon hapalidioides 
var. confinis 
Petroglossum nicaeense 
Caltithamnion tetragonurn 
Plocamium vulgare 
Antithamnion elegans 
Valonia utricularis 
, Aglaozonia melanoidea,, 
Epilithon membranaceum 
Acrochaetium leptonerna 
Grateloupla dlchotoma 
Myrlogramme minuta 
Aglaotharnnion caudaturn 
Ceramiurn echionoturn 
dglaothamnion scopulorurn 
Cladophora coelothrlx 
Cladophora peltucida 
Rhodophyllis divaricata 

SI + SIC (esp&es sciaphiles au sens 
large) 
Pseudochtorodesrnis 
furcellata 
Apoglossum rusclfolium 
Pleonosporium borreri 
Dasya ocellata 
Mesophyllum Iichenoides 
LithophyUum Iobatum (?) 
Griffithsia floeulosa 
Archaeolithothamnion 
mediterraneum 
Hypoglossum woodwardii 
Lomentaria claveIlosa 

ISR (esp&es infralittorales de 
substrat rocheux) 
cFalkenbergia rufolanosa~ 
Asparagopsis arrnata 
CoratIina rnediterranea 
Antithamnion eruciaturn 
var. cruciaturn 
Erythrotrichia carnea 

SCsl (esp~ces sciaphiles de mode 
calme) 
Xmpblroa cryptarthrodia 
Bonnernalsonla asparagoides 

+ 

+j  

1.1j 2.t 
+j 1.2j 
+J laj  

+5 +~ 

+i $5 

5.5 4.4 2.4 8.75 
1.1j 3.2 2.3 50.00 

+ e  + e  1.30 
1.3 t.1 31.90 

0.10 
115 1~3 3Z4 17.50 
1.5 1.5 11.25 
+e j  -be + e  5.22 
q-e + e  1.90 

+5 23e 113e 0107 
1.5 5.00 

+e j  2[3 
+ 

0[65 
0.02 

+ + j  + e  2.2e + e  3.82 
1.2j + e  + j  0.67 
+; $; + 0.05 

0.62 
0.O2 

q-e 1[1 0.02 

+ 1.2e 0.65 
+e  

+5 0.02 
+ej  0.02 

1.2 3.4 2.4 3.82 
1.2 1.4 + O.7O 
+ej  1.1e 0.65 
+ 

114 4[37 
1.4 7.50 
+ej 
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Tableau i (suite) 
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Num&o des relev& 

Date 

Age de la r~g&~&ation 

Peuple- 
357 354 355 336 333 274 ment de 

22. I. 20. 1. 20. 1. 20.11. 3.7. 22. I. r~f&ence 
1969 1970 1970 1969 1969 1969 (Relev& 

1 mois 2 mois 3 mois 4 mois 6 mois 1 an 225-273- 
321-327) 

APsl 

RMsl 

SSP-LRE 

Peyssonnelia squamaria 
Antithamnion plumula 
Giffordia sandriana 
(esp&es photophiles 
infralittorales) 
Bryopsis duplex 
Dilophus fasciola vat. 
~epens 
Laurencia pinnatifida 
Ceramium rubrum 
Sphacelaria cirrosa 
(esp~ces m~diolittorales) 
Porphyra sp. 
CaUithamnion tetragonum 
Chaetomorpha capillaris 
vat. crispa 

(esp~ces sans signification 
pre'cis&, ~i large r~partition 
&ologique et diverses) 
Cyanophytes ind&ermin& 

. , p 

Diatom&s md&ermmees 
Licmophora sp. 
Cladophora sp. 
UIva sp. 
Erythrotrichia sp. 
Bryopsis adriatica (?) 
Cutleria adspersa 
Polysiphonla sp. 
Goniotrichum cornu-cervi 
Erythrocladia subintegra 
Cladophora sp. 
Lithothamnium Ienormandii 
Dasya corymbifera 
CallitharnnieIla tingitana 
Phorrnidium sp. 
Derbesia tenuissima 
Entocladia viridis 
Ectocarpus confervoldes 
Compsonema (?) sp. 
Acrochaetium sp. 
M~lob&i&s ind&ermin&s 
Dermatolithon pustulatum 

2.1 3.1 
2.1 4.1 

1.1 +j 

Se 
0.02 
0.02 

+J +5 2.3 1.4 t.2j 0.05 

+ j  + j  0.02 
+J +ej  0.00 

4-i 

+ j  +ej  
+ej  

0.02 

2.1 + + e  2.1 5.62 
3.3 + e  +e  +e  1.30 
1.2e + e  +e  0.65 

-~j l[2j 
+ej  4-e 
1.1 +j 

4- 4- +ej  0[67 
+ej  1.2e 0.02 
+ e  

+J 114 2[50 
+ Sej 

+e  
0[02 
0.62 
0.02 
0.02 
0.02 
0.02 
1.28 
0.02 

et l 'analyse des relev&: nous renvoyons donc ~t BOUDOURESQUE (1971C); nous nous 
contenterons de rappeler  quelques principes et d6finitions: 

(1) Chaque relev6 a consist6 en un grattage complet de Ia surface &udi& 
(10 × 15 cm); la roche a 6t6 cass6e sur 5 ~ 10 mm d'6paisseur, afin que le calcaire urgo- 
nien (substratum) soit r6elIement abiotique apr~s d6nudation. 
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(2) Lors du tri des relevds en laboratoire, la liste des esp~ces prdsentes est &ablie, 
et deux coefficients sont attribuds ~ chaque esp&e, selon la m&hode de BXAuN-BLAN- 
QUET (1959, 1964); le premier coefficient est le recouvrement, not6 du + ~ 5; le second 
est ta sociabilitd, noted de 1 k 5; un point s@are ces deux coefficients (Tableau 1, colon- 
nes 1 ~ 6; e = epiphyte; j = juvdnite). 

(3) La moyenne des recouvrements d'une esp&e portant sur plusieurs relevds (re- 
couvrement moyen global = RMG) est exprim& en pourcentage (dernihre colonne du 
Tableau 1). 

(4) Dans le Tableau 1, les esp&es sont rdunies en un certain nombre de groupes 
et de supergroupes &ologiques, en fonction de leurs affinitds 6cologiques et sociolo- 
giques en Mdditerrande occidentale. Pour alldger la texte, ces groupes et supergroupes 
6cologiques sont ddsignds par des initiales: APsl = esp&es photophiles infralittorales; 
ISR = espdces infralittorales de substrat ro&eux; RMsl = esp&es mddiolittorales 
SCsl = esp&es sciaphiles de mode relativement calme; SI + SIC = esp&es sciaphiles; 
au sens large; SSBsl = esp&es sciaphiles superficielles de mode battu; SSP-LRE = 
esp&es sans signification pr&isde, ~ large r@artition &ologique, et diverses. 

(5) La densit6 de reproduction, qui a 6t6 ddfinie rdcemment pour permettre de 
&iffrer l'importance des phdnom~nes reproductifs au niveau d'un peuplement (Bou- 
DOUR~SQUE 1971C), peut prendre des valeurs comprises entre 0 et 10. 

(6) L'indice de dive'rsit6 de MARGALEF mesure, dans un peuplement, la quantit6 
totale d'information rdsultant de la diffdrenciation en esp&es. 

(7) Le coefficient de similitude de KIJLCZYNSKt (1927) permet de comparer glo- 
balement des relevds: 

2. ~ inf(Rip, Riq) 
i = t  

Sk = n 

v Rit~ -4- k Ritl 
i = l  i = l  

o~ inf (Rip, Riq) reprdsente la plus petite des deux valeurs Rip et Riq du recouvrement 
de I'esp&e i dans les relevds pe t  q. 

(8) Des pesdes esp&e par esp&e (poids humide dgoutt6 non ddcalcifi6) ont 6t6 
effectudes pour tousles relevds. 

ETUDE DES PARAMETRES DU PEUPLEMENT AU COURS DE SA 
REGENERATION 

L'&ude d'un certain nombre de param&res du peuplement au cours de sa rdgdnd- 
ration montre qu'ils tendent, en r~gle gdndrale, ~t retrouver plus ou moins rite la valeur 
qu'ils avaient dans le peuplement de rdfdrence. 

Le nombre d'esp&es par relev6 (Fig. la) qui est de 27.5 dans le peuplement de 
~cy c e  i . x  re~eren , est deja de 20 au troisi~me mois; ~ partir du 6~me mois, il devient m~me 

supdrieur ~ 27.5: des esp&es que l'on rencontre habituellement dans d'autres biocoe- 
noses, telles Callithamniella tingitana et Laurencia pinnatifida, s'installent; elles sont 
~timindes par la suite. 
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En revanche, la croissance de la biomasse est bien plus lente; apr~s un an, le poids 
humide 6goutt6 d6passe de peu 1 kg/m ~ (1055 g/m~); c'est ~ part ir  du 4~me mois que 
la biomasse de peuplement r6g~n6r6 devient brusquement appreciable (Fig. lb);  ce qui 

20' 

10 
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Esp~ces par 
relev~ • 

2 4 6 8 10 12 
g /m 2 

toOlS 

2 4 6 8 10 I2 mois 

Denslt~ 
de reproduction 

[ , , , C 

2 4 6 8 10 1~ mo,s 

Fig. 1 : a Evolution du hombre d'esp~ces par relev6 au cours de la r6g6n6ration du peuplement. 
b Evolution de la biomasse au tours de la r,~g6Mration du peuplernent, c Evolution de la den- 
sit6 de reproduction au cours de la regeneration du peuplement. -- Moyenne pour le 

peuplement de r~f6rence 

apparMt encore mieux en coordonn~es logarithmiques (Fig. 2): en effet, la courbe de la 
figure lb  peut laisser croire que l'accroissement de la biomasse commence entre le 3~me 
et le 4~me mois alors qu'en r~alit~ (Fig. 2) il commence &s  le let mois. C'est nn saut 
quantitatif brutal qui s'est produit entre le 3~me et le 4~me mois. 

C'est & part i r  du 3~me mois que la densit~ de reproduction prend une valeur 
appr6ciable (Fig. lc); ~t par t i r  de ce moment-l~t, elle augmente len.tement, mais, au 
12~me tools, elle est encore nettement inf6rieure ~ sa valeur de r6f6rence (1.10 au lieu 
de 1.78). 
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Tableau 2 

Evolution de quelques param&res au cours de la rdgdndration 

Relevds N ° Nombre Densit~ de Indice de 
d'esp~ces/relev~ reproduction diversit~ 

357 ( 1 mois) 4.0 0.00 1.075 
354 (2tools) 11.0 0.00 1.301 
355 ( 3 tools) 20.0 0,54 2.202 
336 ( 4 tools) 26.0 0.72 1.640 
333 ( 6 mois) 29.0 0.84 2.712 
274 (t2 tools) 30.0 1.i0 3.307 

Peuplement de 
rdf~rence 27.5 1.78 3.078 

Enfin, l'indice de diversit~ de MAr, GALEr (Tableau 2) augmente rapidement et 
prend au bout d 'un an une valeur sup~rieure k sa valeur de r4f~rence. Ceci n 'a rien 
d'&onnant; l 'occupation plus ou moins anarchique de la ,,place vide>> par un grand 

x • p r • nombre d especes tend k cr&r une quanute d'information superleure k son niveau 
habituel. L'apparition d'un milieu endog£ne, veritable circuit creed-back>>, corrigera 
ult~rieurement une seconde lois cette d~viation. 

g/m 2 

1000 

100 

10 /z 
1 2 3 4 6 12 24 mois 

Fig. 2: Evolution de la biomasse (en coordonn&s logarithmiques) au cours de la r~g~n~ration 
du peuplement 
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ETUDE DES A F F I N I T E S  B I O C O E N O T I Q U E S  D U  P E U P L E M E N T  AU COURS 
DE SA R E G E N E R A T I O N  

D'un point de vue biocoenotique, il apparal t  que le supergroupe ~cologique SSBsl, 
qui caract~rise la biocoenose-type RSB, se met en place tr&s rite,  tant  pour le re- 
couvrement (Tableau 1) que pour ia biomasse et la dominance en fonction de la bio- 

0 
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a 
. . . . . .  LRE + SSP 

- -  A P s i  

- -  RM +T+SCst 
- - - -  1SR 

~ / / / / / / / / / / , ¢ / / / / / / / / . ~  . . . . . .  ~ S t + S l C  

1 2 3 4 6 

b 
.... 1 

6 12 

S S B s l  

12 m o i s  PCup[ernent 

2 3 4 

de r # f ~ -  
r C m c ¢ -  

, ,,,,~ LRE -SSP 
- -  ISR 

..... . . ~ S l + S l C  

¢ , r l / I / I I I A  

 ZZ//A 
/ / / / / / / /A  
. . . . . . . . . .  SSBsi  

~ / / / / [ / Z A  

Peuplement 
de re fe rence  

Fig. 3: Evolution de la biomasse des diff~rents groupes et supergroupes ~cologiques (a) et de 
leur Dominance en fonction de la biomasse (b) au tours de la r~g~n~ration du peuplement 

masse (Fig. 3); k part ir  du 3&me mois, sa dominance est en effect voisine de celle qu'il 
poss&de dans le peuplement de r~f~rence. On aboutit aux m~mes conclusions en con- 
sid~rant le hombre d'esp~ces par  relev~ appartenant  au supergroupe SSBsl (Tableau 3). 

Ce qu'il convient surtout de remarquer, c'est la tentative d'installation, d&s le 
deuxi&me tools, de quelques esp&ces, (surtout Bryopsis duplex) du supergroupe photo- 
phile infrallttorat (APsl). Ce supergroupe (en noir sur !a Fig. 3) a une r~elle importance 
au 4&me tools, off sa dominance en fonction de la biomasse atteint 23.60/0; puis, il est 
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Tableau 3 

Evolution du nombre d'esp~ces SSBsl et du coefficient de similitude avec le peuplement de 
rdfdrence, au tours de la . . . .  regeneration 

Relevds N ° Esp~ces SSBsl Coefficient similitude 
par relev~ KULCZYNSKI 

357 (1tools)  1.0 0.071 
354 (2tools)  3.0 0.076 
355 ( 3 tools) 6.0 0.177 
336 (4mois )  8.0 0.15t 
333 (6mols )  I0.0 0.362 
274 (12 mois) 11,0 0.401 

Peuplement de 
r6fdrence (moyenne 
sur 4 relevds) 

11.5 4~ 0.700 

!iiilh . i iii i! ̧ 
I mois 

. . . "  i F ' - ' , . .  • . . : * . ' t  i :  

3 mois 

6 mois 

: .  . ~ . "  , ~ . : : - . : , : , ~ ;  . f . ' .  ~ . . .  , " i " " 7  

• " :.; (.'.:'-[ ':' :-. '[': ~:: .:)! . ;  "-L ~:. 
: ";:-" : ':." _.i,.": :':' 7" -: '- .: "- ' -  [" 

2 mois 

i:~:,}.:i!.~i!i~:ii!ii 1  ifi:i!:i:ii ili'iilt 
4 mois 

1 2 rnois 

. - . - - . . '  Diatom@es et 

.:: : :. :.".".: Cyanophyc~es 
• ~;~ ~ Dermatolithon 

hapalidioides 

O Lithophyl[um [o- 
batum 

Mesophy[lum [i- 
chenoides 

~ , ~  Petrogtossum ni- 
nicaeence 

~{# Piocamium vul- 
gate 

O Lithothamnion 
Lenormandii 

F t ~  Myriogrammeminuta 

: ~  Valonia utr icula- 
ris 

, ~ , ~  Pseudochtorodes- 
mis furcettata 

~ , ~  Bryopsis duplex 

~ l ~  Agtaozonianoidea mela- 

Fig. 4: Aspect semi-sh~matique du peuplement r~g~n~r~ apr~s 1, 2, 3, 4, 6 et 12 mois 
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progressivement 61imin& 4.5 °/0 au 6~me mois, 0.6 °/0 au 12~me mois, et 0.01 °/0 dans le 
peuplement de r6f&ence. It s'agit donc d'un v6ritable ph6nom~ne de rejet: un super- 
groupe &ranger au biotope, et qui n'a pu s'y introduire qu'~ la faveur d'une diminu- 
tion provisoire de la pression de concurrence (modification du milieu endog~ne), est 
6timin6 en quelques tools. 

g/m 2 

500 

100 

P~trogiossurn 
nlcaeense 

,00l 
l o o [ . .  . . . . . . . . .  

Vaionia 
ut ricul.ar ts 

D~rrnatohthon 
hapatidioldes 

100 f Ps  doch,oro 
desmis furcelIata 

I 2 3 4 6 12 mois 

Fig. 5: Evolution de Ia biomasse de quelques esp~ces, au cours de la r6g6n6ration du peuplement 

Le cas de Bryopsis duplex est particuli~rement int&essant; cette esp~ce est pra- 
tiquement absente du peuplement de r6f&ence, et cela quelle que soit l'~poque de 
l'ann6e (il ' ~" s aolt en effet d'une esp~ce ~ optimum estival). Son installation dans un 
biotope sciaphile superficiel battu, et la vitalit6 normale qu'elle y connait, montrent 
qu'elle peut tr~s bien y vivre, mais qu'elle n'y est pat comp&itive. 

Cet exemple montre bien le danger qu'il y a k confondre les exigences &ologiques 
d'une esp~ce (telles que l'on peut let d6duire d'un nombre 61ev6 d'observations ainsi 
que de cultures dans des conditions aussi proches que possible de la r6alit6 suppos6e) 
avec sa signification blocoenotique (synth~se statistique de set r&ctions aux innom- 
brables facteurs &ologiques qu'elle peut rencontren). En particulier, l'observation in- 
stantande d'une esp~ce hors de son biotope habituel (observation int6ressante en elle- 
In,me), m6me si sa vitalit6 et sa reproduction paraissent normales, ne peut suffire 
r6futer une interpr&ation biocoenotique fortement &ay&. 
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Le coefficien.t de similitude de KULCZYNSKI entre le peuplement r6gdndr6 et le 
peuplement de r6f6rence traduit tr~s bien le retour de l'ensemble de peuplement (quelle 
que soit la signification &ologique des esp6ces qui Ie constituent) en direction du 
peuplement de r6f6rence, qui apparait donc comme un 6tat d'6quilibre. II existe d'ail- 
leurs une bonne corr61ation positive entre le coefficient de KULCZYNSKI et l'indice de 
M A R G A L E F .  

PHASES DE LA REGENERATION 

L'ensemble des peuplements rdgdn~rds de la face Nord de File Riou, ainsi que le 
stade initial (0) et le peuplement de r~f~rence (R), so.nt schdmatis~s (Fig. 6) dans un 
espace param&rique ~t 2 dimensions. Les diff~rents stades de la rdgdndration sont matd- 

de KULKZYNSKI 
0, 5 1 

/ re lev~ (kg /m2)  
1 2 

de diversiI~ 
2 3 

\ 

i 

\ "-.O; 

Fig. 6: ReprEsentation des stades successifs de la rdgdn~ration du peuplement dans un espace 
paramdtrique ~ deux dimensions; daaque signe (point, triangle, ~toile) se sltue ~ I'intersection 

des valeurs des deux param~tres auxquels il correspond 

rialisds par un trait pointill6. Ce sch6ma synth6tique traduit, mieux que route digres- 
sion, le retour d'ensemble du peuplement, de ses param~tres, de ses caract6res, de ses 
affinit6s (avec des vitesses diverses) vers un 6tat d'6quilibre constitu~ par le peuplement 

p / 
de reference. 

Les deux premiers mois de la r6g6n6ration correspondent h une phase de latence 
(Fig. 4); diatom6es et cyanophytes se partagent le substrat disponible. Entre le 46me 
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et le 6~me mois, une algue catcaire encro6tante, Dermatolithon hapalidioides var. con- 
finis, envahit la presque totalit~ de ia roche, jusqu'k avoir un recouvrement voisin de 
100 0/0 (Fig. 4). Nous pouvons parler d'une <<phase ~ Dermatollthon hapalidioides~. 

C'est au 66me mois que Pseudochlorodesmis /urcellata est ~ son optimum; il 
commence ~ constituer, avec Petroglossum nicaeense, Ploeamium vulgare, Myrio- 
gramme minuta, une strate ~lev4e; si la distribution de Pseudochlorodesmis furcellata 
est nettement contagieuse, celle de Petroglossum nicaeense et de Plocamium vulgate 
semble plut6t al4atoire. 

Au 12~me mois (Fig. 4), la strate encrofitante formde par Dermatolithon hapati- 
dioides est en grande pattie recouverte par Valonia utricularis (esp~ce pr~sente route 
l'ann~e, mais pr4sentant n~anmoins un optimum hivernal et automnal), ainsi que par le 
d~veloppement de la strate dress4e (Petroglossum nicaeense, Plocamium vulgare) 
laquelle commence ~t s'ajouter la faune sessile: Chondrosiphon, Aglaophenia, etc. 
notons ~galement la presence d' cAglaozonia melanoidea,, et nommons cette phase 
(bien qu'elle soit ici un peu accentu4e par la saison) <<phase ~ Valonia utricularis>,. 

Le peuplement n'est alors plus tr6s dloign4 du peuplement de r~fdrence (Fig. 4 et 6); 
la suite de t'~volution va voir Petroglossum nicaeense et Plocamium vulgare remplacer 
plus ou moins comp16tement, dans l'occupation du substrat, la plupart des autres 
esp6ces. D~tail important: Petrogtossum nicaeense et Plocamiurn vutgare ont encore, 
~t ce moment l~t, des distributions relativement al~atoires. 

INFLUENCE DE L 'EPOQUE DE LA D E N U D A T I O N  

Les relevds ~tudi~s jusqu'ici (face Nord de l'~le Riou) correspondent ~t une ddnuda- 
tion effectude entre octobre et janvier; seul le relev~ 336 (46me tools) correspond ~ une 

/ " r - denudation estivale; nous avons neanmoms pu l'int~grer par ta suite sans real au 
Tableau 1: ses caractdristiques sont en effet, pour l'essentiel, interm4diaires entre celles 
des relexT4s 355 (36me mois) et 333 (6~me tools). Ceci se voit tr6s bien en particulier 
sur la Figure 6, o6 la constellation qui le repr4sente ne s'intercalle pas trop real entre 

- 

celles des 3 et 6eme mois. 
Pour nous faire une id4e plus precise de Hnfluence de l'dpoque de la ddnudation 

sur la r4g~n4ration, nous avons compar8 l'~tat de deux peuplements r~g~n~r~s ~g~s de 
six mois; pour le premier (relevd 333, Tableau 1), la roche a dt~ d~nud~e en janvier; 
Four le second (relevd 356, ci-dessous), la roche a ~t~ d~nud~e au mois de juillet. Relevd 
N ° 356. Face Nord de l'Jle Riou, pr6s de Marseille. D~nudation le 3.7. 1969. Pr~l~ve- 
ment te 20. 1. I970. 

Esp~ces sciaphiles superficielles battues (SSBsl): 
5.5 Dermatolithon hapalidioides var. confinis 
2.3e Antithamnion elegans 
1.4 Valonia utricularis 
1.2j Petroglossum nicaeense 
+ e Acrochaetium leptonema 
+ j Plocamium vulgare 
+ j  Myriogramme minuta 
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+ j  Aglaothamnion caudatum 
+ej  Epitithon membranaceum 

Esp&es sciaphiles au sens large (SI + SIC): 
1.4 Pleonosporium borreri 
1.2 Apoglossurn ruscifolium 
1.2e Pseudochlorodesmis fureellata 

Esp&e infralittorale de substrat rocheux (ISR) : 
+ Falkenbergia rufotanosa 

Esp&e photophite infralittorale (APsl): 
1.2j Bryopsis duplex 

Esp&es sans signification pr&is& et esp&es ~ large r~partition &ologique 
(SSP+ LRE): 

Dlatomees mdeterrmnees 1 . 1 e  " ' " ' " ' 

+ Cyanophytes ind&ermin6s 
+ Cladophora sp. 
+ j  Ulva sp. 
+ Derbesia tenuissima 
+e Licmophora sp. 
+e Erythrocladia irregularis 
+e Erythrotrichia sp. 

Melobeslfies mdetermmees 
p ! • • ! • p 

L'examen du relev~ ci-dessus montre qu'iI diff~re assez sensible ment du relev~ 
333. En fair, il ne s'~loigne que tr~s peu de la r~g~n~ration suivie pr&~demment dans 
le Tableau 1, k cette diff~rerice pros qu'il pr~sente un important retard que nous pou- 
vons chiffrer "k deux ou trois tools. 

Presque tousles param&res du peuplement accusent en effet un retard de cet 
ordre: coefficient de similitude de KULCZYNSI~I avec le peuplement de r~f~rence 
(0.148); biomasse totale (199 g/m2); nombre d'esp&es dans le relev~ (23); indice de 
diversit~ de M~GALrF (1.616). 

Le coefficient de similitude avec de relev~ 355 (3~me mois) et de 0.227; il est de 
0.850 avec le relev~ 336 (4~me tools) et de 0.496 avec le relev~ 333 (6~me tools). C'est 
doric bien un retard de phase de deux mois qu'accuse le relevd ~tge de 6 mois d~nud~ 
eri &~ par rapport fi celui du mSme ~tge d~nud~ en hiver, puisque sa similitude 
maximale es~ r&l{s~e avec le relev~ 336 (4~me tools). I1 semble donc (au moins ~ ce 
stade de la r~g~n~ration) que la date de la denudation n'influe pas sur la succession des 
phases, mais seulement sur leur dur~e. 

REGENERATION D'UN <~FACIES MARGINAL~ 
A CORALLINA MEDITERRANEA 

I1 est ~vident que la structure de la biocoenose, et par consequent le processus de 
sa r~gdn~ration, ne correspondent pas ~t un module unique: les diff~rerits facies, carac- 
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t6ris~s en particulier par  i exuberance d'une espece ou d'une autre, peuvent presenter 
une structure assez originale (du moins en apparence) par  rappor t  k celle du facies- 
type. 

Nous avons donc &udi6 au Cap du Troc la structure d'un facies k Corallina 
mediterranea, l 'un des plus diff6rents du facies-type de ce point de vue. 

Sans entrer dans le detail, le peuplement de rEf6rence pr6sente ici quatre prin- 
cipaux 616merits structuraux. Le premier est I'~16ment ~ Corallina mediterranea; il corn- 
porte en particulier Lomentaria articulata, Ceramium diaphanum, et quelques Deles- 

! • I t t sertacees; cet element, qui repose sur un fort  concretlonnement' " de base, appara~t nette- 
ment en relief. Le second 616ment, tr~s ri&e en esp~ces, est constitu6 par  Plocamium 

t I " !  ^ • . ~  vulgare, Petroglossum nicaeense et par des Melobeslees encroutantes. Le trols~eme 
616ment est au contraire assez pauvre en especes; 11 est surtout conmtue par  des rouffes 
compactes de Cladophora pellucida. Le dernier enfin correspond notamment ,~ des 
thalles de Mesopbyllum licbenoides avec en @iphytes Halicystis parvula et Cutleria 
adspersa. 

On a l'impression qu'ici l'616ment le plus 6volu6 (mais aussi le plus vulnerable 
i 'hydrodynamisme eli raison de son relief et de son concr6tionnement basal) est celui 

Corallina mediterranea. On peut comparer cette <<sur6volution>, au ph6nom~ne de 
brfilure de r6cif (reef-burn); it y a alors diminution de t'indice de diversit6 de MA~- 
GAL~r et diminution g6n6rale du hombre d'esp~ces. 

Les pMnom~nes de rEgEnEration sont M compliqu6s par  le grand nombre d'esp~ces 
(une cinquantaine) dans te peuplement de r6f6rence, et par  le fair clue certaines phases 
semblent facultatives: dies dependent de l '@oque de la denudation. C'est ainsi qu'au 
printemps, par  exemple, Corallina mediterranea peut ~<court-circuiter~, la phase ~ Der- 

t . . . .  ~ "  " I • ! ¢ ma ohthon hapahdzotdes en se remstallant lmmedmtement sur le substrat denude. 
Ceci mis h part, les conclusions g6n6rales que l 'on peut tirer de lYtude de Riou 

restent valables, en particulier la rapidit6 de la r6g6Mration. Au 4~me mois (et que la 
denudation ait lieu en janvier ou en mai), il y a dEjfi 40 ~ 43 esp~ces pr&entes sur la 
surface off est 6tudi6e la r6g6n6ration, la biomasse atteint 270 k 580 g/m "2, la densit6 
de reproduction d@asse 2 (ce qui n'est plus tr~s dloign6 de la valeur de r6f6rence). 

C O N C L U S I O N S  

Comme l'6tude structurale l 'avai t  laiss6 supposer, les 616ments structuraux mis en 
Evidence semblent se retrouver, k peu de choses pros, sous forme de phases au cours de 
la r6g6n6ration du peuplement. 

Cecl, joint au fair que Petroglossum nicaeense et Plocamium vulgate ont une 
distribution rdaxivement al6atoire tout au long de la r6g6n6ration alors qu'etle paral t  
contagieuse au niveau de peuplement de r6f6rence, conduit ~t penser que le peuplement 
6volue naturellement vers une phase k Petroglossum et Plocamium (au moins dans 
l 'exempte choisi) assez vulMrable ~ l 'hydrodynamisme, en particulier ~t cause de la 
taille de ces algues et du concr6tionnement de base. Des touffes seraient alors arrach6es 
par  les vagues, principalement lors des temp~tes d'hiver. 

L'assemblage en mosaYque de structures it6ratives, au niveau de peuplement de 
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reference, serait donc dfi ~ la presence simultan~e, ~ quelques cm ou dizaines de cm de 
distance, de stades de rEgEnEration d'age variable. 

Par ailleurs, l'&ude de la rEgEnEration permet de mettre en ~vidence la remarquable 
hom~ostasie de syst~me; le %ritable circuit <<feed-back% qui ram~ne la biocoenose 
RSB fi son Etat moyen apr~s une alteration accidentelle ou provoqude., est probable- 
ment le plus efficace et Ie plus rapide de toutes les biocoenoses de substrat rocheux en 
MEditerranEe (bien que ies renseignements sur ce sujez soient encore assez fragmen- 
taires); il l'est certainement en ce qui concerne les biocoenoses sciaphiles infralittorales 
et circalittorales. 

Apr~s un an, l'emplacement de la surface sur laquelle est &tudi~e la r~gEndration 
est assez difficile k distinguer, sans analyse d~taill~e, du peuplement de r~fErence, si ce 
n'est par l'absence de l'Eldme.nt ~ Petroglossum nicaeense ez Plocarnium vulgare (ces 
deux esp~ces sont certes pr~sentes, mais elles sont dispersdes et ne constituent pas un 
,,ElEment,, au sens structural de terme). 

t O P  t * Dans les conditions naturelles, cette r%eneratlon est sans doute encore plus rapide, 
puisque l'arrachage par les vagues est cer'tainement moins efficace que celui auquel 
nous avons proc~dE, en cassant la roche sur quelques mm d'@aisseur, et que, d'autre 
part, les touffes arrach~es sont de taille plus r~duite que nos placettes de rEgEneration, 
ce qui facilite la recolonisation par contagion latEraie (bourgeonnement, stolons, etc.). 

La production primaire, au cours de la premiere annEe de rEgEnEration, est donc 
sup~rieure k 1050 g]m 2 (poids humide essor~, ,,standing crop,,) pour le premier exemple 
~tudi~ (la faune herbivore e.st peu abondante k ce moment-l~ mais ne dolt toutefois pas 
~tre n~glig~e), ce qui est une valeur tr~s Ele%e, compte tenu de la biomasse bien 
modeste de la biocoenose-type RSB. 

Pour le moment, l'hypoth~se de 1'Evolution polycyclique (presence simultanEe, en 
mosa~que, d'un grand hombre de cycles Evoluant de faqon parall~le, mais decal's tes 
uns par rapport  aux autres) repose plus sur des d~ductions florlstico-statistiques que 
sur des observations r~elles. 

La seule indication en ce sens dont nous disposions est, ~ notre connaissance, celle 
de BELLAN-SANTINI (1962), qui envisage que des. thalles des PetrogIossum nicaeense 
aieaat pu ~tre arracMs tots de tr~s grosses temp~tes d'hiver pour expliquer une diminu- 
tion aberrante de la longueur moyenne des xhalles. Mais il n'est pas impossible que 
cette diminution de la longueur des thalles trouve son explication dans Ia fertilitE de 
l'atgue, la'partie centrale du thalle de venant alors moins rdsistante ~ la d~chirure. 

Pour notre part, nous devons reconnaitre que nous n'avons que rarement obser% 
des cicatrices certaines (car tr~s r~centes) dues k l'arrachage par les vagues d'une por- 
tion du peuplement; peut4t re  la rapiditE de la rEgEnEration en est elle la cause. I1 reste 
donc ~ verifier cette hypoth~se par i'observation continue d'un peuplement conven- 
abtement repEr£ 

RESUME 

I. La destruction exp~riment~le d'un peuplement rapport~ ~ la biocoenose de Ia roche 
sciaphile en mode battu (RSB), dans la r~gion de Marseille, et I'&ude des phases 
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de sa rdinstallation (fraction algale), selon la m&hode phytosociotogique de BRAUN- 
BLANQUET (1964), a apport6 les rEsultats suivants. 

2. Quatre mois apres sa denudation, ta roche est deja couverte par ] algue encroutante 
Dermatolithon hapalidioides; ultErieurement (6 mois), de nombreuses algues dres- 
sees s'installent sur Dermatolithon hapalidioides, principalement Pseudochlorodes- 
mis furcellata, Petroglossum nicaeense et Myriogramme minuta. Au bout d'un an, 
route la place disponible est occupEe par Petroglossum nicaeense, Plocamium vul- 
gate et Valonia utricularis, tandis que Dermatolithon hapalidioides rEgt'esse an 
sous-strate. Ensuite, Petroglossum nicaeense et Plocamium vu!gare deviennent 
codominantes. 

3. Chacune de ces phases correspond k Fun des ElEments structuraux du peuplement 
de r6fErence. D'ofl l'hypothese:' le peuplement Etudi6 ~volue naturellement vers une 
phase ~ Petroglossum nicaeense et Plocamium vulgare assez vulnerable k l 'hydro- 
dynamisme; des touffes d'algues seraient arradaEes par les vagues; I'assemblage 
en mosaique d'E1Ements, au niveau de peuplement initial, serait donc dh ~ la prE- 
sence simultan6e, h qudques cm de distance, de stades de r6gEnEration d'hge variable. 

4. La rEinstallation du peuplement apr~s sa destruction est excessivement rapide, et 
ceci pour un tr~s grand nombre de param~tres envisages. 
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