Chapitre 2

Place des ecosystemes

de mangrove
au sein des AMP

Entre mythe, réalité et nécessite

Daniel GUIRAL

Le chapitre d'Olivier Le Pape montre clairement la nécessité de protéger un certain
nombre d'habitats essentiels. Parmi ceux-ci bien sir les zones estuariennes indispensables
au développement des juvéniles. Trés souvent associées a ces estuaires dans la zone
intertropicale, les mangroves sont considérées comme des sources importantes
d'enrichissement et des lieux de forte diversité et a ce titre doivent, en tant qu'habitats
essentiels, constituer une des composantes des AMP Bien que ce sentiment soit largement
ancré dans les consciences collectives, les avis scientifiques semblent plus nuancés ou tout
au moins source de débats. Nous rejoignons ici l'incertitude indispensable a prendre en
compte et qui était évoquée dans le chapitre d'introduction de cet ouvrage. Quelle est la
véritable contribution des mangroves face aux apports des estuaires ou des vasiéres ?
Méme s'il parait évident que les mangroves et leurs vasieres associées jouent un role
écologique tres important pour diverses écophases juvéniles de poissons et de crevettes,
il n'en demeure pas moins que pour certaines d'entre elles de nombreuses incertitudes
demeurent sur leur productivité réelle, leur mode de fonctionnement, la quantification des
exportations qui leur sont imputables et le devenir trophique de ces exportations. Leur
réle écologique et écosystémique reste encore a préciser et c'est tout I'intérét du débat
soulevé par Daniel Guiral sur la place de la mangrove dans la définition des aires marines
protégées.
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Introduction

Dans un contexte de dégradation qualitative des écosystemes littoraux due
a une intensification et a une généralisation de pressions anthropiques mul-
tiformes, la création d’aires marines protégées (AMP) correspond a une
stratégie porteuse de nombreux espoirs en tant qu’instrument pour la mise
en ceuvre d’une gestion intégrée, durable et participative des zones cotiéres.
Les AMP sont en effet envisagées comme une solution globale pour assurer
une protection des especes et des habitats marins, une conservation de la
biodiversité marine, la restauration des stocks halieutiques, la gestion des
activités touristiques, et plus globalement, la limitation des conflits entre les
divers usagers et utilisateurs des ressources et des espaces littoraux. En
regard des attentes des exploitants et gestionnaires des ressources halieu-
tiques, ces bénéfices seront logiquement d’autant plus significatifs que les
especes exploitées au stade adulte et mature sont sédentaires et territoriales
au sein de 'AMP et que leurs écophases larvaires et juvéniles, par leur
dispersion passive ou active, contribuent a une exportation de la biomasse
produite au sein de I’AMP vers les écosystemes adjacents. En contexte
tropical, de nombreuses especes constitutives des communautés de poissons
et de crustacés littoraux colonisent et exploitent au stade juvénile divers
écosystemes intertidaux : estuaire, vasieére, mangrove, récif corallien, her-
bier a phanérogames, lagune, marais littoraux sans nécessairement s’y
reproduire. En outre, si certaines de ces especes montrent une forte préfé-
rence au cours de leurs migrations ontogéniques pour un type spécifique de
nourricerie et d’habitat, beaucoup d’autres sont plus généralistes et oppor-
tunistes et appartiennent successivement au cours de leur vie a divers éco-
systemes contribuant ainsi a leur structuration trophique. Avec cette finalité
de pérennisation des activités halieutiques, il semble logique que la création
d’une AMP en zone tropicale intégre donc 1’ensemble des divers écosys-
témes qui contribue a terme au recrutement des individus dans les pécheries.
Parmi ces divers écosystémes mis en relation par les migrations des especes,
les mangroves étaient classiquement per¢ues comme des habitats essentiels
dont I’extension et la conservation de I’intégrité fonctionnelle étaient jugées
comme déterminantes dans le contrdle du renouvellement des stocks exploi-
tés plus au large, et en particulier, de crevettes et de poissons. Cependant,
depuis une vingtaine d’années de nouvelles approches reposant sur le
recours a de nouveaux outils (en particulier les isotopes stables du C et du
N et les acides gras) pour la construction des réseaux trophiques au sein des
mangroves et entre les mangroves et les écosystemes adjacents ont remis en
cause ces considérations de dépendance directe entre la productivité des
mangroves et 1’abondance des ressources exploitées. Ce chapitre vise, au
regard des connaissances actuelles, a préciser les roles et I’importance fonc-
tionnelle des mangroves, et donc plus globalement, des bénéfices possibles
de leur prise en considération et de leur intégration au sein d’AMP littorales
a finalité halieutique.
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Les mangroves, des écosystéemes
forestiers trés productifs

Les mangroves, écosystémes forestiers des cotes et des estuaires de la ceinture
intertropicale, sont limitées au nord par I’isotherme de 16 °C en janvier (coin-
cidant avec la latitude 35° N) et au sud par les isothermes en juillet de 16 °C
pour les océans Atlantique et Indien et de 21 °C a I’est de 1’ Australie et de la
Nouvelle-Zélande (coincidant avec la latitude 38° S). Elles colonisent principa-
lement les littoraux a activité hydrodynamique ol les vagues et les houles ont
une faible énergie et/ou sont fortement amorties. Ces secteurs de calme relatif
sont le siege d’importants dépdts sédimentaires issus de 1’érosion des sols apres
un transit littoral plus ou moins long a partir de leurs points de rejet en mer
(estuaires et deltas). Ces accumulations de vase, en situation intertidale, sont
particulierement propices a I’enracinement et la croissance des palétuviers (les
arbres caractéristiques constitutifs des mangroves). Les biomasses de ces foréts
amphibies, considérées comme étant I'un des écosystemes tropicaux les plus
productifs (DUARTE et CEBRIAN, 1996), sont a I’échelle mondiale estimées a
8,7 Pg de matiere seche (partie aérienne 4,98, partie souterraine 3,71) soit, sur
la base de 0,45 gC par g de poids sec, environ 4,03 Pg de carbone (TWILLEY
et al., 1992). Elles constitueraient ainsi moins de 0,0015 % de la biomasse
forestiere mondiale estimée a 597 Eg en masse seche (dont 472 et 125 respec-
tivement pour les parties aérienne et racinaire) et a 298 EgC en carbone (dont
235 épigée et 63 hypogée). Ce pourcentage faible est a mettre en relation avec
la superficie globale des mangroves 152 000 km? (SPALDING et al., 2010) qui
ne représente que 0,4 % de la superficie des foréts mondiales (39 794 530 km?)
et 0,8 % des foréts tropicales (18 520 000 km?). Les biomasses carbonées les
plus élevées pour les mangroves, de I'ordre de 200 tC par hectare (épigée
128 tC.ha! ; hypogée 77 tC.ha!), sont observées a proximité de I’équateur
(entre 0° et 10° de latitude). Ces valeurs sont comparables aux foréts tropicales
denses et nettement supérieures a la moyenne des foréts mondiales non tropi-
cales estimée 2 142 tC.ha'). La plus forte biomasse aérienne, 460 t.ha’!, a été
estimée dans une mangrove dominée par Rhizophora apiculata en Malaisie
(latitude 5° N) dont la productivité nette moyenne sur une période de 30 ans
était de 17,7 tha'.an’'. La plus forte productivité annuelle de biomasse
aérienne, supérieure a 25 t.ha”! (26,7 t.ha'.an”! dont 20,0 t.ha'.an"! pour I’ac-
croissement des diametres du tronc et des branches et I’allongement des
rameaux et 6,7 tha'.an"! de production de litiere!?) a été estimée en Thailande
(latitude 8° N) pour une mangrove a Rhizophora apiculata de 15 ans dont la
biomasse arienne était de 159 t.ha™!. Cette productivité est équivalente 2 la plus
forte des productivités estimées pour des foréts tropicales humides de terre
ferme (la forét d’Anguededou en Cote d’Ivoire : 28,6 t.hal.an™! dont 7,6 pour

17. La litiere correspond a I'ensemble de la biomasse forestiére arrivant au sol ; elle est constituée essentielle-
ment de feuilles mais aussi des fleurs, écorces et branches, racines et troncs morts et, dans le cas spécifique des
mangroves, des racines échasses et des pneumatophores consécutivement a la mort des palétuviers.
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la croissance et 18,6 de litiere), mais reposant cependant sur une biomasse
aérienne deux fois plus importante, 303 t.ha!. Au plan mondial, certaines man-
groves présentent méme des productions de litiere supérieures a celle de la forét
tropicale ivoirienne, comme cela a été observé en Papouasie-Nouvelle-
Guinée (25,5t.hal.an!),aHawai (25,2), en Australie (23,7) etau Venezuela (21,0).

En termes d’allocation du carbone photosynthétique, il est a noter deux diffé-
rences majeures entre les foréts tropicales terrestres et les mangroves qui font
que ces dernieres sont considérées comme des écosystémes particulierement
efficients en termes d’immobilisation et de stockage du CO, :

— les rapports entre les biomasses épigée (T) et hypogée (R) sont significative-
ment plus bas pour les mangroves (T/R compris entre 2,0 et 3,0) que pour les
foréts tropicales (T/R compris entre 4,0 et 4,5) ;

— les respirations racinaires des mangroves, colonisant des sols ou I’oxygene est
peu abondant, voire absent, sont plus faibles (inférieures a 3 tC.ha™'.an"") que pour
les foréts tropicales humides (comprises entre 15,0 et 37,5 tC.ha™'.an™").

Ainsi, ce stockage du carbone plus important dans les systemes racinaires, com-
biné a une respiration plus faible, se traduit pour une productivité brute équiva-
lente & une productivité nette supérieure et a une immobilisation plus durable du
carbone pour les mangroves que pour les foréts tropicales de terre ferme.

Les mangroves,
des mosaiques d’habitats

Cependant, la distinction la plus radicale — et paradoxale si I’on considere
intuitivement que de fortes productivités durables ne peuvent reposer que sur
une forte complexité structurelle liée a la coexistence de nombreuses especes
exploitant la diversité des niches écologiques existantes — est que la diversité
des palétuviers est considérablement plus faible que celle des foréts tropicales
humides tant dans I’absolu qu’au plan local. En effet, a I’échelle mondiale les
especes de palétuviers exclusives et strictement inféodées aux mangroves sont
au nombre de 34 qui appartiennent a 9 genres et 5 familles et auxquelles il est
possible d’y associer 20 autres especes mineures (ne constituant pas un élément
dominant de la végétation, car colonisant des habitats périphériques ou elles ne
forment que treés rarement des communautés pures) qui appartiennent a
11 familles et genres différents (TOMLINSON, 1986). Pour les foréts tropicales
humides, dont les biomasses et la productivité sont du méme ordre de grandeur
que pour les mangroves, voire plus basses, on dénombre plus de 200 especes a
I’hectare (maximum de 283, forét de Yanamono au Pérou). De méme dans le
cadre de 500 arbres comptabilisés en forét tropicale terrestre, le nombre
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d’especes différentes est généralement supérieur a 150, voire 267 au Pérou !
Cette hyper-diversification des foréts tropicales est aussi observable a un niveau
hiérarchique supérieur a celui de 1’espece puisque 1’on dénombre, par exemple
pour la seule Guyane francaise, 68 familles d’arbres différentes pour la forét
sempervirente contre 3 pour la mangrove. La tres forte productivité des man-
groves ne repose donc que sur les performances de quelques especes qui ont su
s’adapter pour conquérir ces espaces contraignants et instables constituant une
zone de gradient entre terre et océan. De plus, cette faible diversité globale
observable a I’échelle des mangroves mondiales masque une opposition tres
importante entre les diverses cotes océaniques. En effet, si les littoraux des cotes
des océans Indien et du Pacifique comptent dans leur aire de diversification
maximale (entre les longitudes 90° et 150° E) de 28 a 32 especes, on ne recense
que 10 especes (maximum de 7 pour les cdtes comprises entre les longitudes 75
2 90° O) pour les cotes est et ouest de 1’océan Atlantique. Il est intéressant de
noter que pour ces habitats similaires et tres sélectifs, colonisés par des forma-
tions présentant les mémes physionomies et constituées d’arbres dont I’organi-
sation architecturale est identique, il n’existe aucun recouvrement au sein des
especes constitutives de ces deux entités biogéographiques. En effet, seuls deux
genres (Avicennia et Rhizophora) sont communs aux mangroves est et ouest,
mais ces deux genres y sont représentés par des especes différentes. Les man-
groves littorales, et en particulier celles des cotes de I’océan Atlantique, sont
marquées par une treés grande diversité et hétérogénéité des caractéristiques
édaphiques a 1’échelle stationnelle, principalement de la salinité des eaux inters-
titielles et des niveaux d’oxydoréduction des sols résultant des variabilités
temporelles et spatiales des apports d’eau continentale et océanique et des
durées et fréquences des phases d’exondation et de submersion. Dans ces éco-
systemes, les tres fortes biomasses et productivités estimées pour les formations
de mangrove ne reposent que sur les adaptations et les stratégies propres aux
divers individus recrutés au sein d’un nombre d’especes particulierement res-
treint. Dans un contexte d’interface entre biomes terrestre et océanique, géo-
morphologiquement instables et donc contraignants, ce constat d’une tres
grande hétérogénéité de sols colonisés par des peuplements tres peu diversifiés,
et néanmoins producteurs d’une trés abondante biomasse (équivalente, voire
supérieure a celle des grandes foréts tropicales) est tres certainement la carac-
téristique la plus remarquable des mangroves.

. 14 14 14

Les mangroves : une productivité élevée,
mais localement contrainte

Cependant pour les facies de mangroves localisées en limite de répartition
(entre 30 et 40° de latitude N et S) et correspondant a des formations basses
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et arbustives, les biomasses sont en moyenne plus de deux fois moins impor-

tantes (90 tC.ha'!). Comparativement aux mangroves proches de 1’équateur,
cette réduction de la biomasse en contexte tropical est proportionnellement
plus importante pour la partie aérienne (tronc, branches, racines aériennes
et feuilles) que racinaire (réduction d’un facteur de 2,7 et 1,8 respectivement
pour les parties aérienne et racinaire). Les biomasses aériennes les plus
faibles pour I’hémisphére nord (7,9 t.ha!) ont été estimées en Floride
(26° N) pour une mangrove a Rhizophora mangle d’une hauteur comprise
entre 0,9 et 1,2 m. Dans ce contexte de forts stress environnementaux, cette
biomasse est essentiellement ligneuse car constituée de racines échasses
(69 %), de troncs et de branches (25 %). Les feuilles, une biomasse a cycle
rapide, qui assurent la captation de I’énergie, y sont trés peu représentées
(6 %). Une biomasse aérienne équivalente (6,8 t.ha!) a été estimée pour
I’hémisphere sud en Nouvelle-Zélande (36° S) pour une mangrove a
Avicennia marina d’une hauteur de 0,4 m. Ces basses valeurs pour les man-
groves tropicales localisées en limite de leur aire de répartition sont I’une
des conséquences des adaptations écophysiologiques et morphologiques que
les palétuviers ont di développer pour s’affranchir d’un ensemble de
contraintes environnementales intervenant seules ou en combinaison : limi-
tation des apports d’eau douce (PooL et al., 1977), salinité élevée (LIN et
STERNBERG, 1992), carence en éléments nutritifs (BOTO et WELLINGTON,
1983), sédiments réducteurs (PEZESHKI et al., 1997), accumulation de sul-
fures (McKEE, 1993).

Cette réduction importante des biomasses et des surfaces foliaires, dans
I’objectif en particulier de limiter 1’évapotranspiration, et donc les consom-
mations d’eau, implique de fait aussi une limitation des activités photosyn-
thétiques et donc a terme de la croissance des palétuviers et de leur
production de litiere. Cette stratégie d’ajustement des palétuviers aux
contraintes, en particulier par modulation de leur surface foliaire, se traduit
aussi globalement par des longévités moindres des feuilles pour les man-
groves tropicales (vitesses de renouvellement de la biomasse aérienne res-
pectivement pour les mangroves a Avicennia de Nouvelle-Zélande et a
Rhizophora de Thailande de 2 ans et de plus de 20 ans). Cette dépendance
entre les productions de litiere et la latitude (seule ou pondérée par la hau-
teur moyenne de la mangrove) a été confirmée et modélisée par SAENGER et
SNEDAKER (1993) pour 91 mangroves réparties entre les latitudes 3° N et S
et 38° N et S.

Ainsi, si les mangroves sont considérées comme des systémes trés produc-
tifs, cette forte productivité n’est pas systématique et partout vérifiée. En
outre, son exportation va considérablement varier en fonction de I’ampli-
tude des marées (WOLANSKI et RiDD, 1986), de la durée et de I’intensité des
crues, de la situation topographique (WOLANSKI et HAMMER, 1988) et de la
densité de la végétation (troncs, pneumatophores et racines échasses). En
fonction des contextes hydrographiques, climatiques et écologiques, 1’ex-
portation de carbone par les mangroves est, selon ALONGI et al. (1998),
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comprise entre 2 et 420 ¢ C.m™2.an"! avec une moyenne de 210 g C.m2.an"!
(soit moins de 0,5 t de matiere seéche par hectare et par an). En raison de
cette gamme de variation tres étendue — liée a la diversité des situations
physiographiques et édaphiques responsables de modifications de la struc-
ture, de I’architecture et de la productivité des palétuviers — et pour per-
mettre la comparaison de mangroves présentant des fonctionnements
internes et des degrés de connectivités avec les écosystemes adjacents les
plus similaires possibles, il est classique de distinguer cinq grands types de
mangrove (LUGO et SNADEKER, 1974).

— Les mangroves de front de mer longeant le littoral ; I’hydrologie y est essen-
tiellement dépendante des cycles de marée qui ne génerent que des vitesses
d’eau faibles dont la direction est déterminée par les phases de la marée. Dans
ce contexte, la matiere organique particulaire, issue de la minéralisation et de
la fragmentation de litiere, soumise a des déplacements oscillants (exportation
au jusant a marée basse, mais réimportation partielle lors du flot a marée haute)
se trouve en définitive majoritairement retenue au sein de la mangrove, piégée
par les enchevétrements de racines, de pneumatophores, de racines échasses et
de bois mort produit par les palétuviers.

— Les mangroves de ripisylve, colonisant les berges estuariennes des fleuves et
rivieéres soumises aux crues saisonnieres : les exportations de la litiere produite
en continu au cours de 1’année peuvent étre importantes, mais concentrées sur
une durée de temps relativement courte.

— Les mangroves d’inondation par submersion marine : protégées par des épis
et des cordons sableux des variations journalieres de la hauteur des eaux
marines, ces mangroves ne sont soumises qu’a des submersions lors des plus
hautes mers de vive-eau. Ces courants forts emportent alors la litiere vers
I’amont ou elle se trouve définitivement piégée au sein de dépressions
intérieures.

— Les mangroves internes, plus éloignées du trait de cote que les mangroves de
front de mer, elles sont moins soumises aux courants de marée. Les exportations
de litiere sont ainsi trés restreintes et s’operent autant par les courants de marée
que saisonnierement par le drainage des eaux de pluies. La fraction de litiere
retenue au sein de ces mangroves est importante et conduit a des accumulations
de tourbe. En effet, la minéralisation de cette importante nécro-masse est a
I’origine de conditions réductrices au sein des sols qui globalement se soldent
plus par une fossilisation de la productivité carbonée de la mangrove que par
sa minéralisation.

— Les facies de mangroves naines ou arbustives s’observent en situation de
stress nutritifs et/ou en contexte de sur-salure liée a la conjoncture de submer-
sions marines exceptionnelles et d’une disponibilité d’eau douce en permanence
limitée en raison de précipitations faibles et/ou d’une forte évapotranspiration.
Dans ce contexte, les exportations de litiere sont faibles a la fois par la baisse
de productivité de la mangrove et par un drainage insuffisant pour permettre
son transport et exportation vers les écosystemes adjacents.
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La nécessaire remise en cause
d’un dogme

Outre ces facteurs essentiellement physiques — li€s a la flottabilité de la litiere
et au contexte hydrologique local de circulation et d’échange d’eau entre la
mangrove et le milieu marin — des communautés biologiques (en particulier les
crabes fouisseurs et certains gastéropodes) par leur consommation directe de la
biomasse foliaire et des premiers stades de régénération des palétuviers sont
aussi susceptibles de contribuer a une rétention et au piégeage interne d’une
fraction plus ou moins importante de la biomasse végétale produite par les palé-
tuviers. Ainsi, si la mangrove fascine par sa luxuriance, sa contribution au fonc-
tionnement des écosystemes littoraux s’avere moins importante qu’initialement
envisagée, la convergence de processus tant physiques que biologiques contri-
buant a la rétention de la production de la mangrove en son sein, et en particulier
des éléments nutritifs initialement présents dans les sédiments puis temporaire-
ment immobilisés au sein de la biomasse végétale. En outre, cette végétation est
caractérisée par des concentrations élevées en polyphénols (supérieures a celles
présentes chez les plantes halophytes des zones tempérées), des métabolites
secondaires a 1’origine d’impacts déléteres et sélectifs sur la méiofaune et les
communautés benthiques s’accompagnant d’une inhibition des enzymes micro-
biennes et plus en amont, d’une activité anti-bactérienne. La faible palatabilité
vis-a-vis des communautés phytophages de la biomasse végétale produite et le
contrdle exercé vis-a-vis des processus impliqués dans la dégradation micro-
bienne de la matiere organique détritique contribuent a limiter les processus de
minéralisation de la litiere et son exploitation biologique ultérieure.

En termes de bilan global, la contribution de la matiére organique produite par
les palétuviers — une litiere pouvant localement étre abondante, mais toujours
difficilement dégradable et peu appétente et dont les exportations sont limitées
par des processus de rétention et de piégeage physique et biologique — s’avere
étre trés marginale dans I’alimentation des communautés vivant au sein et a
proximité immédiate des zones de mangrove. Un constat attesté par 1’étude des
réseaux trophiques via des approches isotopiques (RODELLI et al., 1984 ;
BOUILLON et al., 2004) qui ont permis de radicalement reconsidérer la place que
I’on attribuait initialement a la productivité de la mangrove forestiere dans le
fonctionnement des réseaux trophiques littoraux. Ce paradigme reposait a 1’ori-
gine sur 1’observation de contenus stomacaux d’especes tres diverses ou des
débris de litiere de mangrove étaient tres fréquemment observés (ODUM et
HEALD, 1975) mais surtout, sur une transposition rapide aux mangroves, d’in-
formations objectives acquises sur les modalités de fonctionnement des marais
salants et donc sans prendre en considération que ces deux types d’écosystemes
différent sur de nombreux aspects structurants majeurs.

En outre et renforcant 1’adhésion a ce paradigme, il a été mis en évidence des
relations statistiques hautement significatives reliant I’extension des zones de
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mangrove a I’'importance des captures de crevettes (PAULY et INGLES, 1999) et
de poissons (MEYNECKE et al., 2007) par les pécheries artisanales et indus-
trielles cotieres. Une convergence qui a été trés souvent retenue pour justifier
de la conservation des mangroves considérées comme déterminantes pour per-
mettre des niveaux de capture dont la valeur estimée en 1999 est comprise entre
750 et 16 750 US$ par hectare (RONNBACK, 1999).

Pourtant, il a été démontré que I’ensemble des exportations de la mangrove sous
la forme de matiere organique particulaire et dissoute n’excede pas plus de
2 km (HEMMINGA et al., 1994). Ces apports de matiere et d’énergie ne peuvent
ainsi au mieux avoir d’incidences fonctionnelles et trophiques qu’aux abords
tres immédiats de la mangrove (LEE, 1995). Ils ne peuvent donc pas directement
et significativement contribuer a alimenter les réseaux trophiques supportant,
comme initialement envisagé, la productivité terminale des eaux cotieres
(Opum, 1968) et leur exploitation halieutique.

Faible biodiversité
et forte diversité animale !

La communauté scientifique est unanime pour reconnaitre que les mangroves
hébergent de trés nombreuses formes de vie tant au sein de sa composante
terrestre qu’aquatique (NAGELKERKEN et al., 2008). En continuité directe avec
les eaux littorales, la mangrove semble un habitat particulierement attractif pour
des populations aquatiques sessiles au stade adulte (bivalves filtreurs, éponges,
ascidies, ...) qui y trouvent des supports de fixation en abondance et temporaire
pour des poissons (WEINSTEIN et BROOKS, 1983 ; WRIGHT, 1986 ; LITTLE et al.,
1988) et des crevettes (PRIMAVERA, 1998 ; CHONG et al., 1990), principalement
aux stades juvénile et larvaire. Constituant une communauté originale ces
jeunes poissons, dont certaines populations d’importance économique, se
trouvent en effet exclusivement en mangrove, délaissent d’autres habitats
comme les vasieres et les herbiers a phanérogames (ROBERTSON et DUKE, 1987 ;
LAEGDSGAARD et JOHNSOn, 1995). L’estimation de la biomasse de poissons,
comprise entre 4 et 25 g.m?> (RONNBACK, 1999), est en effet beaucoup plus
élevée dans les eaux proches des mangroves que dans les autres habitats litto-
raux (MORTON, 1990 ; ROBERTSON et DUKE, 1990). Peu de ces jeunes poissons
et stades larvaires de crevettes sont des résidents permanents, ce qui a conduit
aconsidérer les mangroves comme d’importantes zones de nurseries (ROBERTSON
et DUKE, 1987 ; VANCE et al., 1996). Les facteurs explicatifs de cette attractivité
ont fait I’objet de trés nombreux débats et en particulier pour faire la distinction
entre la réelle spécificité des mangroves vis-a-vis des estuaires (VIDY, 2000) et
des autres habitats intertidaux (CHITTARO et al., 2005), comme les vasieres
(MANSON et al., 2005), soumis eux aussi a des phases d’exondation temporaires
en fonction des cycles de marée.
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Trois principales hypotheses, tres probablement plus complémentaires qu’ex-
clusives, sont classiquement avancées pour justifier de cette forte attractivité des
mangroves, et en particulier, pour les especes aquatiques de petite taille et/ou
juvéniles.

La premiere d’ordre structurel et comportemental envisage un processus d’attrac-
tion 1lié a la complexité de 1’habitat selon des mécanismes similaires a ceux
avancés pour expliquer les concentrations de poissons au sein de récifs artificiels
(BRICKHILL et al., 2005) ou sous des épaves et des objets flottants (CASTRO et al.,
2002) ou des radeaux de végétation dérivants (ROBERTSON et LENANTON, 1984).
Dans le cas des mangroves cette complexité structurelle résulterait de 1’enchevé-
trement des systémes racinaires dont les fonctions sont a la fois nutritive, respi-
ratoire (pneumatophores verticaux des Avicennia et des Sonneratia, ou genouillés
des Bruguiera et Lumnitzera) et d’ancrage (racines échasses des Rhizophoraceae),
des accumulations de bois morts et de litiere et de 1’existence de multiples mares
fragmentant 1’espace aquatique colonisable en une mosaique de micro-habitats.

La deuxieme hypothese repose sur un niveau de prédation qui serait plus faible
au sein de la mangrove en raison de conditions plus défavorables pour les pré-
dateurs de pouvoir détecter et capturer leurs proies au sein d’un environnement
complexe et de plus trées souvent turbide. La mangrove constituerait ainsi une
zone de refuge pour les especes a un stade jeune et vulnérable, comme cela est
observé pour beaucoup d’autres écosystemes et habitats aquatiques riches en
végétation (KocH, 2001). En outre, a marée basse, la multiplicité des mares dont
les fonctionnements hydrologiques sont peu prévisibles, qui se modifient et se
réorganisent en fonction des variations des niveaux d’eau avec des alternances
de phases plus ou moins durables d’individualisation (voire d’assec) au sein
d’un réseau hydrographique trés anastomosé et non stabilisé, peut s’avérer
constituer un habitat a haut risque pour des especes prédatrices généralement
de grande taille. Ainsi, I’efficacité réelle de cette zone de refuge dépendra a la
fois du mode de chasse des poissons prédateurs (chasse a vue ou détection
sensorielle chimique) et du comportement plus ou moins cryptique des diverses
proies au sein de la mangrove (PRIMAVERA, 1997).

La derniere hypothese de nature trophique se réfere a une forte diversité d’especes
au sein des mangroves couvrant un spectre de taille élargi, dont en particulier
des proies planctoniques en adéquation avec les capacités prédatrices des jeunes
poissons et des crevettes aux stades larvaire et juvénile. Cette diversité est le
résultat de la coexistence d’un réseau trophique détritique et surtout d’un réseau
trophique dérivé. Le premier est responsable des diverses étapes de minéralisa-
tion de la litiere directement issue de la production de la biomasse foresticre de
la mangrove. Le second repose sur la productivité de communautés autrotrophes
épiphytiques!®. et phytobenthiques!. Ces communautés bénéficient directement

18. Celles-ci associent des macrophytes, principalement dominées par des algues rouges et constituant un éco-
systéme spécifique regroupé sous le terme de Bostrychietum (LAURSEN et KING, 2000) et des diatomées (SIQUEIROS
BELTRONES et LOPEZ FUERTE, 2006).

19. Celles-ci comprenent principalement des diatomées et des cyanobactéries (MEZIANE et al., 2002).
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des apports nutritifs issus de la minéralisation in situ de la litiere piégée au sein
de la mangrove. En revanche, bien que présent au sein des eaux enrichies de la
mangrove, le phytoplancton ne joue qu’un role fonctionnel limité en raison de
I’ombrage exercé par les palétuviers et de la turbidité des eaux. Cette contrainte
s’exerce moins vis-a-vis des communautés d’autotrophes colonisant des substrats
comme les systemes racinaires des palétuviers et I’interface eau-sédiment des
vasieres intertidales qui sont temporairement et périodiquement exondés au
cours des phases de marée basse. Cependant, ces communautés ont dii déve-
lopper des adaptations écophysiologiques (DOR, 1984) et des stratégies pour
résister a fois a la dessiccation et a des expositions fortes aux UV et a la chaleur
au cours de leur émersion (DEBENAY et al., 2007). Quantitativement limitées en
regard de la biomasse forestiere, mais tres activement exploitées par le zoo-
plancton (BOUILLON et al, 2000), les crevettes et les invertébrés benthiques
(NEWELL et al., 1995 ; BOUILLON et al., 2002), les bivalves et les crabes
(BOUILLON et al., 2004) et les poissons (BRENNER et KRUMME, 2007), ces pro-
ductions de régénération occupent une place fonctionnellement trés importante.
Ce constat est démontré par les approches biochimiques (MEZIANE et TSUCHIYA,
2000) et isotopiques (BOUILLON et al., 2002) qui révelent la part importante du
carbone photosynthétique algal (photosynthese aquatique différenciable de celle
des palétuviers résultant d’une photosynthese a partir de CO, atmosphérique)
au sein de la matiere organique des communautés hétérotrophes. Ces observa-
tions de nature analytique ont en outre été confirmées lors d’expérimentations
d’exclusion de la faune vagile qui ont permis de mettre en évidence qu’une
absence de grazing entralnait des augmentations importantes des biomasses
épiphytiques et phytobenthiques (BRANCH et BRANCH, 1980). La conséquence
directe se manifeste par une régression de la méiofaune endogée privée de ses
ressources (SCHRUVERS et VINCX, 1997) et plus en aval par cascade trophique a
travers une altération du fonctionnement global de I’écosysteme benthique
(KRISTENSEN et ALONGI, 2006).

Ainsi, une proportion importante de la faune séjournant en mangrove est étroite-
ment dépendante d’une biomasse phytobenthique dérivée de la productivité
végétale arborée dont la localisation, compte tenu de 1’ombrage des palétuviers,
est située principalement sur les vasieres périodiquement exondées a marée basse
qui prolongent les mangroves vers 1’océan ou qui bordent les berges des estuaires.
La contribution relative de cette production nouvelle s’accroit rapidement en
fonction de 1’éloignement de la mangrove avec, pour les eaux océaniques litto-
rales proches, une origine essentiellement phytoplanctonique du carbone consti-
tutif des organismes marins (NEWELL et al., 1995) ; des communautés d’algues
proliférant a distance de la mangrove au sein d’une eau moins turbide, non
affectées par I’ombrage des palétuviers et tirant bénéfice de la complémentarité
nutritive entre les nutriments issus du milieu marin et ceux initialement piégés au
sein des sédiments et remis en circulation par la productivité des palétuviers.

Néanmoins, les études isotopiques ont aussi confirmé, et en particulier pour les
faunes strictement inféodées aux mangroves, une persistance de la chaine détri-
tique (THIMDEE et al., 2004), en particulier dans I’alimentation des jeunes
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crevettes (CHONG et al., 2001). Omnivores lors de leur écophase larvaire en
mangrove, elles ont en effet la possibilité d’assimiler la lignocellulose des débris
végétaux, mais avec une faible efficacité comparativement a leur capacité de
digérer les micro-organismes et les proies animales (NEWELL ef al., 1995). Cette
importance fonctionnelle de la voie détritique décroit cependant en fonction de
I’age, de la croissance et de la localisation des individus et des saisons (MACIA,
2004) et peut aussi significativement différer en fonction des especes au sein
d’une méme localité (NEWELL et al., 1995). Dans les zones de mangroves, ou
situées a proximité des mangroves, les études isotopiques ont aussi permis de
mettre en évidence une importante variabilité des rapports isotopiques au sein
d’une méme population locale et plus encore entre des individus d’une méme
population, mais colonisant des habitats distincts méme géographiquement tres
proches (GEARING et al., 1984). Ces observations démontrent ainsi une forte
capacité des individus a changer leur position trophique. Une stratégie opportu-
niste oll une méme espece peut exploiter au cours de sa vie, mais aussi a trés court
terme, différents niveaux et niches trophiques en fonction de sa propre localisa-
tion, de son age et stade de développement ontogénique et de la disponibilité et
accessibilité des ressources (PRIMAVERA, 1996 ; THIMDEE et al., 2004).

Limportance des mangroves
pour les jeunes poissons et les crevettes

Les trois hypotheses explicatives de 1’attractivité et de I’'importance fonction-
nelle des mangroves pour les communautés littorales ont été testées individuel-
lement in situ et ex situ en veillant a limiter les possibles recouvrements de leur
propre modalité d’action (LAEGDSGAARD et JOHNSON, 1995). En effet, la com-
plexité structurale de 1’habitat n’est pas sans incidence par exemple sur les
réponses adoptées par une proie en présence d’un prédateur ; et la colonisation
par les épibiontes des supports responsables de la complexité structurelle des
habitats modifie qualitativement et quantitativement les ressources trophiques
exploitables. En outre, les variations de la taille des individus au cours de leur
croissance s’accompagnent souvent de modifications de leurs choix alimen-
taires, mais aussi de leur capacité de fuite et donc de leur vulnérabilité face a
une méme pression de prédation et pour un méme habitat. Ces travaux ont
permis de démontrer :

1) que I’hétérogénéité de I’habitat en tant que telle ne constitue pas un facteur
d’attractivité pour les jeunes poissons tant de nuit que de jour ;

2) que ’introduction d’un prédateur rend attractif toute structure complexe qui
constitue alors une zone de refuge ;

3) qu’a complexité d’habitat comparable, des supports artificiels colonisés par
des épibiontes, minant des pneumatophores, attirent plus de jeunes poissons que
ces mémes structures non colonisées par les épibiontes.

L attractivité des mangroves pour les jeunes poissons résulte ainsi d’un habitat
complexe qui permet de disposer, tout en minimisant les risques de prédation,
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d’une grande diversité de proies. Des proies soit constitutives d’un réseau
trophique détritique, soit d’un réseau trophique classique reposant sur des com-
munautés autotrophes bénéficiant a la fois d’une extension des surfaces coloni-
sables et de I’enrichissement des eaux en éléments nutritifs secondairement a
leur immobilisation par les palétuviers. La mangrove apparait ainsi comme un
mécanisme assurant le transfert d’éléments nutritifs plus ou moins fossilisés au
sein des sédiments a une biomasse nouvelle caractérisée par une grande diver-
sité de taille et permettant I’alimentation d’une faune essentiellement mobile au
cours de sa période de vie de plus grande vulnérabilité. Au cours de la crois-
sance des individus, I’attractivité pour les zones refuges se réduit et s’accom-
pagne d’une modification de leur régime alimentaire. Ainsi, les stratégies de
recherche d’un équilibre optimal entre bénéfice trophique et risque de prédation
se trouvent étre profondément modifiées et se traduisent par une migration de
ces especes vers des eaux et des écosystemes adjacents hydrochimiques moins
contraignants, car plus stables. Ces migrations ontogéniques contribuent a
I’enrichissement des communautés littorales et constituent une stratégie assu-
rant ainsi une réduction de la compétition intraspécifique entre les diverses
classes d’age et de taille d’une méme population.

Les mangroves, quel avenir !

Les mangroves constituent des écosystemes forestiers tres productifs et impor-
tants au plan trophique pour les formes juvéniles de poissons et de crevettes en
complémentarité et continuité avec les vasieres intertidales dont elles contri-
buent a la fertilisation. Elles colonisent les zones littorales de la ceinture inter-
tropicale dont les populations humaines vont s’accroitre le plus et probablement
le plus durablement dans les décennies a venir. Cette croissance démographique
va induire une demande de plus en plus importantes de protéines avec, logique-
ment pour ces populations cdtieres, une sollicitation de plus en plus intense des
ressources marines. Pour la majorité des écosystemes marins et océaniques les
effets de la surpéche sont déja manifestes, voire pour les plus pessimistes irré-
versibles. Face a la baisse des captures et a une demande croissante de produits
de la mer, I’aquaculture a été envisagée comme ’une des stratégies de nature a
faire perdurer un systéme reposant fondamentalement sur la base d’une exploi-
tation écologiquement non viable des ressources. Les mangroves via leur
conversion en bassins de crevetticulture intensive et extensive ont payé un lourd
tribut a cette stratégie avec une perte, selon les estimations les plus fiables
actuelles, d’un tiers de leur superficie au cours des cinquante dernieres années.
Cependant, on observe depuis le milieu des années 1990 une perte de
productivité de ces élevages par unité de surface consécutivement a I’émergence
et la propagation de mortalité importante au sein des stocks en élevage et a une
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incapacité de la mangrove a minéraliser I’ensemble des déchets produits par les
élevages et dont I’accumulation se solde par une dégradation de la qualité des
eaux. La premiere des actions pour compenser cette baisse de productivité a été
d’accroitre les surfaces de mangrove converties aux productions aquacoles. Une
solution de facilité ne résolvant pas les problemes de fond et qui s’est soldée
par une accélération de la disparition des mangroves, alors que s’intensifiaient
les autres exploitations plus traditionnelles de ces mémes mangroves, mais tout
aussi destructrices, pour leur bois et pour permettre I’extension des zones urba-
nisées et des infrastructures portuaires.

Cependant, le tsunami survenu dans I’océan Indien le 26 décembre 2004, suite
a un tremblement de terre de magnitude 9 au large des cotes de Sumatra qui
s’est propagé dans tout I’océan Indien causant la mort de plus de 220 000 per-
sonnes, a rappelé a tous le role de protection du trait de cote que peut jouer une
mangrove en réduisant I’amplitude et I’énergie des vagues et plus globalement
en constituant une zone tampon entre 1’océan et la terre. Les destructions sys-
tématiques des mangroves sont alors apparues comme une hérésie fragilisant
les cotes et tres souvent pour des bénéfices économiques a trés court terme non
durables, comme 1’avaient déja mis en évidence les faux espoirs suscités par
I’engouement et le brutal expansionnisme des €levages de crevettes en Asie du
Sud-Est, en Amérique centrale et en Afrique de I’Est.

De nombreux pays se sont alors investis dans des politiques de réhabilitation
basées sur le postulat que la réintroduction des palétuviers serait la condition
nécessaire et suffisante pour que ces néo-mangroves, barrieres naturelles de
protection contre I’érosion des cotes, soient a nouveau recolonisées par les
algues et la méiofaune et redeviennent alors des habitats qui, par leur complexité
et la diversité de leurs ressources, soient attractifs pour les crabes, poissons et
crevettes. Au sein de ces sites replantés émergeraient alors spontanément 1’en-
semble des liens écologiques qui lient toutes ces communautés biologiques, dont
certaines au stade adulte font I’objet d’exploitation plus au large, et qui contri-
bueraient ainsi a approvisionner durablement les péches cotieres en nouvelles
recrues. Ce passage de la réhabilitation a la restauration est en fait plus complexe
et aléatoire que cela, et ce, d’autant plus que de nouveaux parametres risquent
de négativement interférer avec ces louables objectifs.

L’accroissement de la population et de la consommation d’énergie a 1’échelle
mondiale se traduit en particulier par des augmentations des concentrations en
CO,, une élévation des niveaux moyens des océans, une probable intensification
des événements climatiques paroxysmiques, une élévation globale du niveau des
océans mondiaux et une augmentation des températures moyennes. Bien que les
variations de température seront moins importantes pour les écosystemes de la
ceinture intertropicale que pour les zones de latitude plus élevées, cette élévation
de température pourrait néanmoins conduire pour les mangroves a une limitation
de leur production photosynthétique (et donc a terme, de leur croissance et de
leur production de litiere) en conséquence de leur stratégie de modulation de leur
évapotranspiration en fonction de la salinité des sols et de leur réserve en eau
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disponible. Concernant I’augmentation des concentrations en CO,», il a été démon-
tré expérimentalement qu’elle contribuait a une élévation de I’activité photosyn-
thétique des palétuviers, mais uniquement en condition de faible salinité (BALL
et al., 1997). En effet a salinité élevée, cet effet stimulant disparaissait, car la
productivité reste alors contrdlée par les fréquences d’ouverture et de fermeture
des stomates en relation avec le contr6le de 1’évapotranspiration qu’exercent les
palétuviers. Il est ainsi probable que les modifications de température et des
concentrations en CO, se traduisent par une progressive transformation de la
répartition spatiale des diverses especes constitutives des mangroves. Ces modi-
fications de structure sont encore plus probables en liaison avec 1’élévation des
niveaux océaniques qui devraient globalement se traduire par une progression de
la mangrove vers I'intérieur des terres. Une translation qui est cependant impos-
sible, lorsque le relief est uniformément bas et crée une situation de submersion
alors quasi permanente des sols, ou inversement, quand ce relief est trés contrasté
comme pour de nombreuses mangroves insulaires en contexte volcanique. En
outre, pour ces iles souvent peuplées le recul de la mangrove n’est plus envisa-
geable, compte tenu d’une forte urbanisation de cette étroite bande de terre loca-
lisée en arriere-mangrove et au pied des premiers reliefs qui présente la double
attractivité d’un dénivelé modéré et d’une proximité immédiate des grands centres
urbains et portuaires. Enfin, I’augmentation de la fréquence des ouragans et de
leur intensité se traduira par des perturbations majeures de la mangrove, alors que
ces événements climatiques extrémes sont déja considérés comme 1’un des fac-
teurs explicatifs du faible développement et de 1’absence de maturité des man-
groves dans des secteurs régulierement affectés par les ouragans. Ces événements
climatiques provoquent des actions immédiates de défoliation et de destructions
mécaniques des houppiers susceptibles d’entrainer a terme la mort des individus.
De plus, ils rompent plus fondamentalement et durablement I’équilibre dyna-
mique qui stabilise la hauteur des sols opposant un processus d’élévation des sols
par I’accumulation des litieres et le développement des systémes racinaires d’une
part, et un processus de subsidence par la minéralisation progressive de la matiere
organique accumulée et la compaction des sédiments sous-jacents d’autre part
(CAHOON et al., 2003). Il en résulte un abaissement du niveau moyen des sols se
soldant par des inondations et des stagnations par des eaux douces ou inversement
favorisant de brutales intrusions d’eau marine. Dans ces deux cas de figure, les
conséquences sont similaires pour la mangrove qui se trouve alors dans
I’incapacité de recoloniser les zones impactées par les ouragans.

Conclusion

Les mangroves et leurs vasieres associées jouent un role écologique trés impor-
tant pour diverses écophases juvéniles de poissons et de crevettes en tant
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qu’habitat protecteur et pour les ressources trophiques qu’elles permettent de
produire a partir d’éléments nutritifs qui initialement étaient piégés au sein des
sédiments. Elles constituent aussi une barricre naturelle piégeant et stabilisant
les sédiments et s’opposant aux actions érosives des houles en particulier lors
d’événements paroxysmiques (ouragan et tsunami). A ces services écosysté-
miques se sont treés souvent opposées des actions d’exploitation immédiate des
mangroves qui se sont globalement soldées par leur disparition, souvent irré-
versible, et dans le cas de leur conservation, par leur fragilisation par fragmen-
tation. Cette situation de fragilisation au plan local s’inscrit en outre, et au
moins pour les cinquante ans a venir, dans un contexte bioclimatique et hydro-
sédimentaire, qui sur I’ensemble de I’aire de répartition des mangroves, va se
traduire par de profonds bouleversements de I’organisation actuelle de ces
foréts littorales.

Dans ces sombres perspectives, toutes les mesures sont a rechercher en vue de
conserver les valeurs intrinseques de ces systemes écologiques performants qui
ont aussi une fonction de génie civil. Sur ces bases, I’intégration des mangroves
et de leurs vasieres associées au sein de réseaux d’AMP en zone intertropicale
se justifie pleinement, car elles sont de nature a permettre de tirer un plus grand
bénéfice de leur fonction d’habitat anti-prédation (mangrove) et de production
de ressources exploitables (vasiere) par une grande diversité de consommateurs.
Ces consommateurs sont en général des formes juvéniles dont les stades adultes
et matures moins vulnérables aux prédateurs colonisent des masses d’eau
cotieres moins riches, mais hydrochimiquement plus stables. Ainsi, pour que
les mangroves et les vasieres jouent pleinement leur fonction de zones privilé-
giées de production de maticre et d’énergie, une gestion et une exploitation
rationnelles de ces populations d’adultes reproducteurs s’averent aussi €tre
essentielles. D’un point de vue opérationnel, il apparait important que 1’orga-
nisation structurelle d’'une AMP soit pensée en prenant en compte les cycles
migratoires et ontogéniques des especes, sources de dépendances fonctionnelles
entre divers écosystemes interactifs et complémentaires. Parmi ceux-ci, les
mangroves et leurs vasieres attenantes occupent une place privilégiée qu’il
importe de préserver et de défendre, mais en recourant a une argumentation
objective et rationnelle.
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