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INTRODUCTION

La biodiversité est le sujet de toutes les conversations suite au réchauffement planétaire
actuel et aux changements globaux qu’il engendre. Chacun de nous a sa définition plus ou
moins confuse de la biodiversité ce qui en fait davantage un concept qu’une entité clairement
délimitée. Malgré ce flou et la pléthore de définitions « officielles » de la biodiversité nous
avons en général le sentiment de nous comprendre quand on parle de biodiversité. Dans cette
conversation un ¢lément souvent essentiel est la notion d’échelle, tant spatiale que
temporelle. L’¢écologie actuelle n’utilise qu’une faible partie de I’information présente a
différentes échelles et la fagon d’utiliser cette information est loin d’étre optimale (cf Halley
et al. 2004 pour une discussion). Les liens entre les petites et grandes échelles sont illustrés
par de nombreux exemples et nous savons qu’il existe une imbrication étroite des
phénomenes qui sous-tendent la biodiversité le long d’un continuum spatial et temporel
(Whittaker et al., 2001 ; Ricklefs, 2004 ; Kneitel et Chase, 2004). Les études de cas sont
innombrables et petit a petit il s’en dégage la compréhension d’un fonctionnement global de
notre écosystéme terrestre. Il n’y a cependant pas de théorie admise par tous faisant le lien
entre les diverses échelles (Lawton, 1999), bien qu’il existe soit des concepts tels que les
relations « bottom-up », « bottom-down » ou « en taille de guépe », soit des cadres de travail
(« framework ») tels que la théorie de la biogéographie des iles de MacArthur et Wilson
(1967) ou un de ses avatars récent, la « General Neutral theory » de Hubbell (2001). Les
exemples venant a I’appui de ces concepts sont tirés d’€cosystemes trés divers et & ma
connaissance il n’y a pas eu d’étude s’appuyant sur un seul écosystéme pour illustrer de facon
systématique les liens existant entre les différentes échelles. Les écosystémes terrestres sont
de plus en plus morcelés et il est devenu difficile de trouver des cas pouvant couvrir toutes les
échelles. Par ailleurs il y manque souvent un peuplement modele qui soit a la fois
suffisamment complexe et connu. Soit les peuplements sont trop diversifiés pour étre
¢chantillonnés de facon complétement satisfaisante a toutes les échelles, c’est le cas par
exemple des insectes ou des plantes vasculaires (bien que ces dernieres aient servi de
référentiel pour de trés nombreuses études sur les problémes d’échelle — voir Whittaker et al.
2001), soit les peuplements sont trop difficiles a quantifier comme les mammiferes, soit la
diversité présente est insuffisante (cas des reptiles et amphibiens) ou encore ils ont des
caractéristiques écologiques qui n’en font pas des candidats idéaux (cas des oiseaux ou des
poissons d’eau douce). Les écosystémes marins présentent 1’avantage d’une connectivité plus
importante que leurs homologues terrestres. Ceci est trés important quand on désire analyser
un continuum d’échelles. Par ailleurs nous disposons d’un peuplement proche de 1’idéal pour
ce type d’analyse : les poissons marins. En effet : 1- la biologie et 1’écologie de la plupart des
especes en sont suffisamment connues pour établir des liens simples entre elles ou des liens
avec leur environnement ; 2- la taxonomie en est en général bien définie; 3- il est possible de
réaliser des échantillonnages quantitatifs ou semi quantitatifs pour une proportion importante
d’espéces ; 4- la diversité en est suffisamment élevée pour illustrer correctement les
hypotheses actuelles sur les liens entre diversité et échelles. Parmi les nombreux écosystémes
marins, les récifs coralliens et les peuplements de poissons qu’ils supportent, présentent un
intérét particulier. Les raisons principales en sont : 1- les récifs coralliens se rencontrent sur
plus de 30% de la planéte ; 2- les récifs coralliens présentent des gradients de diversité
faunistique et géomorphologique qui permettent une approche comparative; 3- les
peuplements de poissons coralliens sont les peuplements de vertébrés les plus diversifiés
connus ; 4- 1’échantillonnage de ces peuplements et de leur environnement ne pose pas de
difficult¢ majeure; 5- ces systemes sont soumis a une large gamme de perturbations



anthropiques ; 6 — nous disposons de bases de données importantes sur la distribution spatiale
a plusieurs échelles de ces poissons et de leur environnement; 7 — ces systémes sont beaux...

Etant désormais convaincus (tout au moins j’espeére) que les poissons des récifs
coralliens constituent un modele intéressant pour 1’analyse des effets d’échelle, il est
maintenant nécessaire de définir certains objectifs car il serait illusoire et prétentieux de
vouloir analyser I’ensemble des théories et hypothéses existantes sur les effets d’échelle en
écologie sur ce seul exemple.

Avant tout un petit rappel sur la définition (davantage de précisions seront données au
chapitre II) des différentes catégories de diversité spécifiques. Classiquement on distingue
trois niveaux de diversité en écologie : la diversité locale, ou a, représente le nombre
d’espéces présentes dans un habitat donné pour un lieu donné ; la diversité régionale, ou ¥,
est constituée de ’ensemble des especes d’un type d’habitat dans un ensemble de lieux (par
exemple une ile, un archipel ou une région biogéographique) ; la diversité B qui est une
mesure de la différence de diversités a entre plusieurs lieux, cette diversité est en fait un taux
et non une véritable diversité. La diversité spécifique o des poissons de récif est soumise a
une cascade de facteurs allant de 1’échelle régionale a I’échelle locale (Figure 1). Cette méme
diversité alpha dérive nécessairement des diversités beta et gamma qui elles-mémes sont sous
I’influence respectivement de facteurs a moyenne et grande échelle. L’ensemble des facteurs
agissant sur ces différentes diversités a également un effet sur I’environnement des poissons,
que ce soit a échelle moyenne (ile) par la gé¢omorphologie ou a échelle locale sur les paysages
benthiques (Figure 1). Cet environnement joue également sur les diversités alpha et beta. A
partir de cet ensemble de liens nous allons tenter d’analyser six axes de recherche :

1- Les liens entre diversités alpha, beta, gamma. La diversité alpha est fonction des
diversités a plus grande échelle que sont les diversités beta et gamma mais aussi d’un
ensemble de facteurs tant locaux qu’a moyenne ou grande échelle (Figure 1). Nous
tenterons d’établir une hiérarchie de I’influence de ces facteurs sur les différents
niveaux de diversités ainsi que sur les relations entre ces niveaux de diversité.

2- L’endémisme. Les especes endémiques sont particuliérement importantes pour notre
compréhension des phénomenes de dispersion et de spéciation. Nous chercherons a
déterminer le taux d’endémisme, quels sont les facteurs qui influencent ces taux,
quelles sont les caractéristiques des especes endémiques et comment elles différent
des autres espéces. Ceci permettra de mieux cerner le role de ces espéces dans la
pérennité des peuplements.

3- Les especes rares. Les peuplements de poissons des récifs coralliens sont trés
diversifiés et comprennent de nombreuses especes « rares ». Cette rareté n’est pas
distribuée de fagon homogeéne a travers le Pacifique, les caractéristiques et la
fréquence des espéces rares variant avec de nombreux facteurs a différentes échelles.
Hiérarchiser I’influence de ces facteurs serait un premier pas dans la compréhension
du rdéle que peuvent jouer ces especes dans la stabilité des peuplements et leur
résistance aux perturbations.

4- Les liens entre diversité spécifique et fonctionnelle. Les poissons de récifs sont tres
diversifiés avec plus de 4200 taxons répertoriés. Il est trés difficile de comprendre le
role de ces espéces dans I’écosysteme sans les regrouper. Il existe de nombreuses
mani¢res de regrouper les espeéces, en particulier en se basant sur leurs
caractéristiques biologiques et écologiques qui permettent de définir des
« fonctions ». La diversité de ces fonctions est liée a la diversité¢ spécifique. Le
nombre d’espéces par fonction est aussi une mesure de la redondance fonctionnelle
qui est a la base de nombreuses hypothéses liant la diversité avec la stabilité, la



résistance ou encore la résilience des peuplements aux perturbations. Les liens de la
redondance avec d’autres parametres des peuplements tels que 1’abondance, la
biomasse ou la production en fonction de facteurs a différentes échelles sont pour le
moment peu documentés et les poissons de récifs pourraient étre des exemples
permettant une meilleure compréhension de la dynamique des écosystémes.
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Figure 1 : Types d’influences aux quelles sont soumises les diversités a, 3 et y
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Les liens entre diversité des peuplements de poissons et la diversité des paysages
benthiques. Les poissons ne vivent pas dans un vide sidéral, les paramétres de leurs
peuplements dépendent de manicre essentielle de leur environnement, et ce a
plusieurs échelles. Parmi les nombreuses caractéristiques de cet environnement, la
diversité des paysages est une composante qui a retenu mon attention pour les raisons
suivantes : a- la télédétection permet en milieu récifal d’analyser rapidement selon un
gradient d’échelles spatiales les différentes composantes de ces paysages ; b- a partir
du nombre, de la configuration, de la surface et de I’agencement de ces composantes
il est possible de définir des parametres synthétiques de I’environnement. Lier ces
parametres environnementaux a la diversité alpha ou beta en fonction de facteurs a
différentes échelles pourrait permettre de modéliser les variations de la diversité des
poissons.

Les relations entre diversité alpha et l’abondance, biomasse et productivité des
peuplements. La plupart des utilisateurs des récifs sont généralement davantage
intéressés par 1’abondance, la biomasse ou la productivité des peuplements de
poissons que par leur diversité. S’il existe des liens entre la diversité alpha et



I’abondance, la biomasse ou la productivité il en existera nécessairement avec les
niveaux supérieurs de diversité (beta et gamma) et donc les facteurs a diverses
échelles spatiales qui régissent les relations entre niveaux de diversité. De telles
relations pourraient se révéler tres utiles a la gestion des ressources.

Les directions de recherche qui viennent d’étre citées nécessitent des données de
qualité couvrant un vaste spectre de situations et portant sur une vaste étendue géographique.
Vingt années (1985-2005) passées a échantillonner les peuplements de poissons de récif du
Pacifique Sud (figure 2) m’ont permis d’acquérir une base de données conséquente. Elle
permettra d’aborder la plupart des six directions proposées, mais ne saurait suffire a pouvoir
tout illustrer.
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Figure 2 : carte des sites pour lesquels des données sont disponibles

Mes collaborations m’ont permis d’accéder dans I’immédiat a deux autres sources
importantes de données : 1- les campagnes d’échantillonnage du programme PROCFISH' de
la CPS ? (figure 2) ; 2- les échantillonnages réalisés par I’'EPHE en Polynésie (figure 2). J’ai
aussi acces a des données moins importantes telles que les données recueillies par
I’Université de Nouvelle Calédonie a Wallis et Futuna ou encore celles obtenues par Alison
Green aux Samoa (figure 2). Un projet international piloté par le Census of Marine Life a
pour objectif de collationner les données de ce type sur I’ensemble du Pacifique tropical et de
les organiser dans une base de données internationale a laquelle j’aurai acces en tant que
fournisseur de données. La couverture spatiale serait alors trés importante (figure 2) et

" PROCFISH : programme financé par I’UE ayant pour objectif d’analyser le niveau des ressources récifales de
15 pays ou territoires du Pacifique Sud en fonction de leur environnement et de leurs usages

% CPS : Secrétariat du Pacifique, organisation internationale regroupant 11 pays et 6 territoires du Pacifiue Sud.
Basé a Nouméa.



comporterait également des données sur les variations temporelles sur le moyen terme, ce qui
manque dans le jeu de données actuellement a ma disposition. A noter également 1’existence
d’une série de données temporelles collectée par ’EPHE et a laquelle il est possible
d’accéder dans le cadre de la collaboration IRD-EPHE.

Dans ce qui suit je vais développer comment ces directions de recherche pourraient
étre implémentées et quels produits elles permettent d’attendre.



CHAPITRE |

INFORMATIONS GENERALES

I-1- La place des poissons du Pacifique tropical en I’ichtyologie

Le Pacifique comprend un trés grand nombre d’iles, sans doute plus de 20 000. Un
petit nombre seulement a été prospecté pour leurs especes de poissons de récif. L’effort
d’échantillonnage est réparti de fagon treés inégale, certaines iles ou archipels ayant une
longue histoire de collecte et de taxonomie alors que d’autres n’ont fait 1’objet que d’un
nombre restreint de visites par des ichtyologistes. Par ailleurs, toutes les espeéces ne sont pas
¢gales face a I’échantillonnage : certaines sont abondantes, faciles a capturer et identifier,
d’autres sont rares ou difficiles a capturer ou encore présentent des problémes importants
dans leur identification, soit par absence de description, soit a cause de similitudes
morphologiques trés importantes entre espeéces. Le niveau de connaissance est donc tres
inégal suivant les iles ou régions (Tableau I-1).

Pour tenter de s’affranchir de ces inégalités des connaissances, plusieurs approches
sont envisageables : 1- assigner a chaque espéce un degré de « fiabilité » qui rend compte de
la facilité a la capturer et I’identifier ; 2- établir un indice du degré de prospection d’une
région en comparant la proportion des especes fiables au nombre total des especes
disponibles ; 3- en faisant un historique des prospections ichtyologiques recensées. Cette
dernicre solution est cependant difficile a mettre en ceuvre suite a 1’absence fréquente de
documents sur les prospections faunistiques passées.

Il est possible de dresser une liste des familles et genres pour lesquels la collecte de
spécimens est aisée (especes « fiables »). De nos jours beaucoup de listes faunistiques de
poissons s’appuient sur les observations in situ et la photographie sous-marine. Il en résulte
que les poissons faciles a observer sous I’eau sont ceux dont la distribution géographique est
la mieux connue. Les poissons faciles a capturer avec des engins de péche traditionnels
(ligne, filet, casier, fusil sous-marin) sont également en général bien représentés dans les
listes faunistiques. A 1’opposé, les especes de petite taille vivant cachées telles que la plupart
des Gobiidae, Blenniidae, Apogonidae ou encore des Syngnathidae, sont en général sous-
représentées. Il en est de méme d’especes dont la taxonomie est mal fixée (ex. Ophidiidae,
Ophichtidae) ou qui présentent des difficultés importantes d’identification (ex. Mugilidae,
Clupeidae, Holodentridae). Il y a aussi les espéces cryptiques qui peuvent atteindre de
grandes tailles mais sont difficiles a échantillonner parce qu’elles restent cachés. C’est le cas
des Muraenidae, des Holocentridae, des Scorpaenidae ou encore des poissons plats. La
proportion de ces especes difficiles a obtenir ou identifier peut servir d’indice de qualité de la
prospection. Le principal probléme pour définir un tel indice est qu’il peut varier suivant les
régions et des facteurs tels que la taille de 1I’ile, son degré d’isolement ou la latitude. Il est
donc nécessaire d’intégrer ces facteurs dans un modele si on veut pouvoir prendre en compte
le niveau de prospection dans I’utilisation des listes faunistiques.

J’ai réalisé une premiere analyse basée sur le ratio de I’ensemble des espéces
récifales sur le nombre d’especes « fiables » et prenant en compte cinq facteurs pouvant agir
a grande échelle (modele GLM avec une loi de distribution des erreurs Gamma): la distance



au centre de biodiversité3, la taille des iles, le degré d’isolement, la taille des récifs et la
latitude. Seules la taille des iles (p = 0.016 probabilité de rejeter le modéele) et la latitude
absolue (p = 0.00036) ont un effet significatif. Cela permet de corriger les ratios pour ces
facteurs (Tableau I-1) et donc de comparer de fagcon plus objective le degré de connaissance
des iles du Pacifique. Bien que ce mod¢le soit trés préliminaire il permet d’identifier les
zones ou la prospection est probablement la moins bonne. Ainsi plusieurs iles de La Ligne
(Baker, Howland, Fanning, Palmyra, Jarvis Island) et des Carolines (Kapingamangari, Ifaluk,
Pohnpei, Kosrae) sont apparemment sous-échantillonnées ainsi que des iles isolées comme
Wake et Johnston Atoll de méme que deux archipels: les Marquises et les Tuvalu.
Inversement on peut identifier des zones ou la prospection peut étre considérée comme
satisfaisante : Japon, Grande Barriére de Corail ou encore la Nouvelle Calédonie. On note
cependant que Hawaii qui est sans contexte avec le Japon I’archipel le mieux connu du
Pacifique n’arrive que 14°™ dans ce classement, ce qui montre les limites d’une telle
approche.

Tableau I-1: Zones pour lesquelles des listes faunistiques de poissons cotiers® sont
disponibles dans le Pacifique insulaire. Degré d’isolement des iles classées en fonction de la
distance a une ile ou archipel de plus de 10 km? : 1 distance> 400 km ; 2 : 200 et 400 km; 3 :
100 2 200 km ; 4 : < 100 km. La taille des les est I’entier du log de la surface des iles en km?.
La taille des récifs est en km?. La latitude est en degrés (négatif pour I’hémisphére sud). La
derniére colonne représente les résultat du GLM prenant en compte les cinq facteurs du
tableau dans les variations du ratio « especes fiables / espéces récifales ». Les nombres en
grisés sont le dernier quartile. * Indonésie : n’est pas utilis¢ dans les analyses régionales.
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Australes 1 9883 2 318 -234 352 333 252 191 0.76  0.66
Baker 1 6672 1 30-02 248 239 215 176 0.90 | 0.79
Bali 4 1267 5 321 -84 1546 1236 793 603 0.64  0.66
Bonin 1 3764 2 1 270 781 687 477 374 0.69  0.66
Carolines 2 3250 3 2300 6.5 1090 991 603 469 0.61  0.67
Chesterfield 2 4275 4 834 200 719 643 406 314 0.63 0.6l
China sea 4 2049 7 9507 100 2711 1872 989 725 053 0.6l
Chuuk 3 3259 2 1078 7.5 342 320 256 207 0.80  0.70
Cook Is. 1 8739 3 1120 213 624 569 412 315 072 0.64
Easter Island 1 14349 1 1 271 140 122 70 43 057  0.67
Fanning Island 2 8582 2 10 39 337 328 246 199 0751071
Fiji 3 6121 6 10020 -17.0 1546 1312 737 550 0.56  0.57
Flores 4 758 6 2236 -86 1751 1428 868 651 0.61  0.64
Gambier-Mururoa 2 10400 3 142 231 437 421 284 215 0.67 0.6l
GBR North 4 3098 7 31657 -17.0 1937 1490 856 620 0.57 0.8
GBR south 4 3934 7 25484 -23.0 1376 1069 641 459 0.60  0.56

3 Centre de biodiversité : dans ce rapport la région indonésienne est considérée comme « centre de biodiversité ». Il est
important de noter que plusieurs auteurs (Santini et Winterbottom, 2002 ; Carpenter et Springer, 2005) considérent que
I’'Indonésie ne constitue pas véritablement un centre de biodiversité mais devrait plutdt étre considérée seulement comme
une zone de diversité maximale, ce qui n’a pas la méme signification en terme de biogéographie

* Poissons cotiers : ici les poissons vivant entre 0 et 80m et n’étant pas des pélagiques océaniques



Iles

Hawai

Howland

Ifaluk
Indonesia*
Irian-Jaya
Japon

Jarvis Island
Java

Johnston
Kalimantan
Kapingamangari
Kermadec
Kimbe(PNG)
Kingman Reef
Kiritimati Atoll
Komodo
Kosrae
Line-total

Lord Howe
Loyautés-Ouvéa
Marquises
Marshall
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MilneBay (PNG)
Nille Calédonie
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Phoenix
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PNG
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Societes
Southern Marianas
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10695
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1573
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121

6110

40
1039
5290

270
1266

364
25060
300
25
13840
475

65
6000
490
1855
50
12953
2550
940
1500
5039
710
80
100
291

Latitude

18.9

7.5
-6.0
-1.0
29.0
-0.4
-6.7
16.8
3.0
2.0
-30.0
-5.0
6.4
1.9
-8.8
5.5
3.0
-31.5
-20.5
-8.8
9.0
28.2
-11.0
-21.0
-29.1
17.0
1.5
59
235
12.0
-3.9
-24.5
-9.5
7.2
-27.6
-12.5
-8.5
-14.3
-17.7
14.0
1.5
-0.5
23.0
-21.2
-17.0
-8.0
19.0
-13.0

9.5

Toutes-Espéces

W W
[\S 2N}
S

612
2864
1553
1880

259
1500

266
1453

439

169

875

234

369
1501

408

605

470

725

491

928

265
1245
1645

275

492
1346

362
1168
2107

583

377
2305

549

420

419
1884
1005

771

898
1614
1540
1837
1069

621

403

366

632

400

Récifal-Tout

Récifal-Fiables

Récifal-
17familles

188

318
855
596
652
160
543
118
537
181

52
450
165
216
587
244
288
218
377
180
397
110
566
584
114
253
549
205
419
699
290
172
704
221
176
158
677
374
298
363
621
544
589
431
296
256
192
283
240

Fiables/total

0.53
0.78
0.71
0.54
0.63
0.58
0.80
0.65
0.61
0.66
0.59
0.63
0.76
0.92
0.76
0.64
0.82
0.66
0.68
0.65
0.57
0.61
0.67
0.66
0.56
0.70
0.72
0.60
0.73
0.66
0.59
0.66
0.63
0.55
0.59
0.61
0.54
0.58
0.56
0.55
0.59
0.63
0.65
0.58
0.58
0.67
0.90
0.71
0.59
0.80

Fiables/total-
Prevue

0.61
0.79
0.72

0.64
0.55
0.76
0.64
0.71
0.63
0.75
0.65
0.65
0.67
0.69
0.69
0.73
0.69
0.63
0.63
0.72
0.64
0.67
0.61
0.56
0.65
0.64
0.63
0.74
0.66
0.60
0.68
0.65
0.61
0.73
0.68
0.68
0.60
0.62
0.63
0.63
0.64
0.64
0.59
0.60
0.61
0.74
0.70
0.67
0.70



I-2- Les caractéristiques principales des especes du Pacifique tropical

A T’heure actuelle les listes que j’ai obtenues indiquent un total de 5935 taxa de
poissons cdtiers (rencontrés dans moins de 100m de profondeur) dont 4345 peuvent étre
considérés comme associés aux récifs. Ces chiffres sont loin d’étre définitifs mais il est tres
difficile d’estimer a I’heure actuelle le nombre total d’espéces existantes dans ces biotopes.
En effet il existe de nombreux problémes d’échantillonnage, spécialement dans la zone au-
dela de 30m de profondeur. Par ailleurs les petites especes ou les espéces vivant cachées ne
peuvent guere étre capturées qu’avec des ichtyocides ce qui pose souvent des problémes
légaux. Pour finir la taxonomie de nombreux groupes est encore mal, voire trés mal, définie
ou ce qui pose des probléemes similaires les caractéristiques méristiques des espéces de
certains groupes permettent difficilement de séparer les especes.

Les especes se répartissent de fagon trés inégale parmi les différentes familles. Il
existe 177 familles de poissons cdtiers dans le Pacifique insulaire dont 92 comportent des
especes associées aux récifs. Douze de ces familles ont plus de 100 taxa chacune. A elles
seules elles regroupent 67% des espéces (figure I-1), les Gobiidae représentant 19.6% des
taxa. Il est important de constater que ces familles principales comprennent essentiellement
des espeéces de petite taille (Gobiidae, Apogonidae, Pomacentridac, Blenniidae,
Syngnathidae, Trypterigiidae) ou cryptiques (Muraenidae, Ophichtidae, Scorpaenidae) qui
posent des problémes d’échantillonnage ou d’identification. C’est dire que notre niveau de
connaissance est encore trés imparfait. Il existe 1142 genres de poissons cdtiers dont 735
peuvent é&tre associés aux récifs. Un nombre important (290) de ces genres sont
monospécifiques.
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Figure I-1: Importance relative des familles comportant plus de 50 taxa. La fréquence
cumulée est de 79% pour ces 19 familles.

I1 est 1égitime de se demander si les poissons cdtiers du Pacifique insulaire different
de ceux des autres régions du monde. Curieusement il est difficile d’accéder a de bonnes
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données sur la distribution des poissons a grande échelle, la source d’information la plus
aisée étant FISHBASE (Froese et Pauly, 2007). Si on cartographie en fonction des régions
FAO le nombre d’espéces connues entre 0 et 100m (figure 1-2), il apparait que le Pacifique
Insulaire est la région comportant la plus grande diversité, suivie de ’Océan Indien. Pour
analyser les caractéristiques générales de ces poissons j’ai extrait de FISHBASE les
informations disponibles sur leur alimentation et leur taille.

Figure 1-2 : répartition des espéces de poissons (non pélagiques hauturiers) connus entre 0 et
100m d’apres FISHBASE. Les régions sont celles de la FAO. Le pointillé jaune délimite le
Pacifique insulaire. Les zones coralliennes apparaissent en rouge.

Les poissons ont été regroupés en 5 grandes classes trophiques (piscivores, carnivores
benthiques, planctonophages, herbivores et détritivores) et en 10 classes de taille (classes de
10 cm). Les 17 régions FAO ont ensuite été regroupées en fonction de ces caractéristiques
(figures I-3 et [-4) et ces classements reportés sur la carte mondiale (figure I-5).

Le Pacifique insulaire et I’Océan Indien ont les mémes caractéristiques (figure I-5) et
se distinguent des autres régions (figure [-6) par : 1- une proportion moindre de piscivores et
de planctonophages ; 2- davantage de consommateurs primaires benthiques (herbivores et
détritivores) ; 3- une forte proportion d’especes de petite taille (< 10 cm), les espéces de
moins de 20 cm représentant presque 50% ; 4- une proportion moindre d’especes de trés
grande taille (> Im). Il n’est pas possible a une telle échelle de dire si ces différences de
proportion dans de grandes catégories trophiques et de taille sont le reflet d’un
fonctionnement différent. La superposition de la carte des récifs a travers le monde (en rouge
sur la figure 1-5) suggere cependant que ces derniers sont probablement a 1’origine de ces
différences.
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Figure 1-3 : classification des régions FAO en fonction de la répartition de leurs especes de
poissons cotiers suivant leur alimentation. Chaque symbole représente un groupe de régions.
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Figure 1-4 : classification des régions FAO en fonction de la répartition de leurs especes de
poissons cotiers suivant leur taille maximale adulte. Chaque symbole représente un groupe de
régions.
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Figure I-5 : distribution des caractéristiques trophiques et de taille des espéces coticres dans
le monde
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Figure I-6 : fréquence des espéces au sein des classes trophiques et de taille dans les groupes
définis par les figures I-3 et [-4

Nous disposons d’informations plus fines sur les caractéristiques biologiques et
écologiques des poissons cotiers du Pacifique insulaire. Une description rapide des
principaux traits vitaux sera utile pour mieux comprendre certaines des relations entre
diversités alpha, béta et gamma ou encore dans le cadre des axes de recherche 4 a 6. En plus
de I’alimentation et de la taille j’ai analysé la distribution du rayon d’action, de la grégarité et
de I’activité nycthémérale (figures I-7 a I-10). Pour mieux comprendre ces distributions, la
taille a été utilisée comme variable de classement.
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Figure I-7 : fréquence des classes trophiques en fonction de la taille pour les poissons de récif
du Pacifique insulaire

Les poissons de petite taille sont surtout des carnivores benthiques, des
planctonophages et des détritivores (figure I-7). Ces derniers sont le groupe ayant la plus
forte proportion d’espéces inférieures a 5 cm. Les herbivores sont de taille moyenne sur
I’ensemble, mais ceci cache en fait deux modes. L’un est constitué¢ de poissons de petite
taille, en général sédentaires, et 1’autres des poissons de taille comprise entre 15 et 50 cm qui
sont beaucoup plus mobiles. Les espéces les plus grandes sont des piscivores ou des
carnivores benthiques. La proportion des piscivores croit avec la taille. Les espéces des autres
catégories trophiques dépassant 80 cm sont rares. Il convient de noter que le classement des
especes dans de grands groupes trophiques est difficile et comprend une part d’arbitraire car
un nombre important d’especes, surtout celles de petite taille, ont des régimes alimentaires
mixtes et souvent opportunistes. La figure I-7 donne donc un apergu général mais la situation
est en fait plus complexe. Nos connaissances sur I’alimentation des poissons de récif sont
encore d’un faible niveau et il serait important d’entreprendre des études sur un grand
nombre d’especes pour mieux comprendre leur role dans le fonctionnement du récif. En
particulier nous savons trés peu de chose sur 1’alimentation des petites espéces (Gobiidae,
Trypterigiidae, Blenniidae, Apogonidae ...). Les Muraenidae, especes difficiles a
¢chantillonner, se sont révélées récemment (Ineich et al. 2007) des prédateurs beaucoup plus
abondants que I’on ne le pensait. A cette occasion on a pu se rendre compte des importantes
lacunes que nous avions sur I’alimentation de ces prédateurs et donc de leur role dans le récif.
L’utilisation des isotopes stables est parfois per¢ue comme une solution pour attribuer des
niveaux trophiques aux especes récifales. Certes cette méthode est intéressante et permet de
prendre en compte I’historique alimentaire d’un animal, mais il faut cependant rester tres
attentif aux limites de cette approche tant qu’elle ne portera que sur les isotopes de C et N.

11 est difficile de réaliser un classement des especes en fonction de leur rayon d’action
car celui-ci est souvent mal connu. Des expériences en cours utilisant des marquages
acoustiques ont montré que plusieurs especes que 1’on pensait inféodées a un récif donné
pouvaient changer de récif assez rapidement (cependant les distances inter récifs considérées
ne dépassent pas 5 km). Il est néanmoins possible de structurer les especes selon de grandes
classes afin de dégager les principales caractéristiques des peuplements récifaux du Pacifique

14



(figure I-8). Les especes les plus petites sont en grande majorité liées a une zone de petite
taille (qui peut varier de quelques m? a quelques centaines de m?). La mobilité augmente avec
la taille des especes, la proportion des espéces de grande taille étant beaucoup plus
importante chez les espéces mobiles. Il est probable qu’une grande partie de cette distribution
est liée a des problémes énergétiques, une grande espece ayant besoin d’un grand territoire
pour obtenir une alimentation suffisante. Les quelques especes de grande taille qui ont un
comportement sédentaire sont des anguilliformes, le plus souvent des prédateurs a poste ou
dont le corps permet I’exploration minutieuse du réseau récifal.

Nombre d’Espéces

Sedentaires
Petit Rayon
Grand Rayon

< 5cm

5-10 !
10-20
cm -
om 2040, o0

cm cm > 80
cm
Figure I-8 : fréquence des classes de rayon d’action en fonction de la taille pour les poissons
de récif du Pacifique insulaire

La plupart des espéces sont solitaires (Figure 1-9), ce type de comportement dominant
toutes les classes de taille. Une particularit¢ des poissons récifaux est la proportion
importante des especes vivant en paires. Ce comportement est rare voire inexistant en milieu
tempéré ou froid. Les raisons de 1’existence de ce type d’espéces n’ont jamais vraiment été
étudiées, mais il est probable que la réponse est complexe. On note cependant certains traits
spécifiques, aucune espéce vivant en paire ne dépassant 40 cm ou ayant un régime piscivore
ou a majorité d’invertébrés benthiques. La taille moyenne des espéces tend a augmenter avec
leur niveau de grégarité, a I’exception des espéces les plus grégaires qui a 1’opposé sont
essentiellement des especes de petite taille. Il est probable que cette tendance est liée au
comportement alimentaire, le niveau trophique diminuant en général avec la grégarité (il
existe cependant des especes piscivores formant des grands bancs, comme par exemple les
barracudas ou certains Carangidae). En revanche, le niveau de grégarit¢ n’est pas
nécessairement li¢ a la mobilité, de nombreuses especes grégaires vivant dans un périmetre
restreint, utilisant le corail comme refuge contre la prédation. A noter cependant que les
espéces formant les plus grands bancs sont cependant en majorité pélagiques car il leur est
difficile de trouver un refuge suffisant dans le réseau récifal (il y a cependant certains
Apogonidae qui font exception).
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Figure 1-9 : fréquence des classes de grégarité¢ en fonction de la taille pour les poissons de
récif du Pacifique insulaire

La plupart des especes récifales sont diurnes (figure I-10). La proportion d’especes
diurnes décroit avec la taille, ceci étant probablement 1i¢é au type d’alimentation de ces
espéces. En effet, comme indiqué précédemment les especes de grande taille ont tendance a
avoir un niveau trophique plus élevé. La plupart des gros invertébrés benthiques sont
nocturnes et donc plus vulnérables de nuit. De méme la plupart des piscivores ont une activité
nocturne ou mixte (actifs jours et nuits), peu de piscivores étant strictement diurnes.
Inversement, la plupart des especes de petite taille sont diurnes. Un certain nombre d’espéces
semblent actives a tout moment de la journée. Ce sont essentiellement des espéces de grande

taille et en général trés mobiles.
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Figure I-10 : fréquence des classes d’activité nycthémérale en fonction de la taille pour les
poissons de récif du Pacifique insulaire. D& N : espéces actives de jour et de nuit.
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I-3- Discussion — Conclusion
Ce rapide tour d’horion nous a montré :

e les poissons récifaux du Pacifique sont beaucoup plus diversifiés que ceux des autres
grandes zones biogéographiques marines

e ces poissons sont caractérisés par une structure trophique et de taille particuliére avec
cependant une forte similitude avec les poissons récifaux de I’Océan Indien (mais pas
des Caraibes)

e bien que non démontré ici cette structure est trés probablement liée a 1’existence de
récifs coralliens

e la distribution géographique de beaucoup d’espeéces du Pacifique tropical reste mal
connue ; seul un nombre restreint de familles et de genres ont une distribution connue
de facon satisfaisante

e nos connaissances sur les listes faunistiques dans le Pacifique sont trés inégalement
réparties, les régions les mieux connues étant le Japon, Hawai, la Grande Barriere de
Corail et la Nouvelle Calédonie ; les faunes ichtyologiques de nombreuses régions
restent encore a explorer

e un nombre restreint de familles et de genres représente une proportion ¢levée des
especes du Pacifique récifal

e au niveau trophique : a — les carnivores dominent la diversité ; b — les piscivores ont
les tailles les plus importantes et les consommateurs primaires (planctonophages,
herbivores, détritivores) les plus petites

e rayon d’action : a- la plupart des espéces sont sédentaires ; b — la taille des espéces
augmente avec leur mobilité

o grégarité : 1- la plupart des espéces sont solitaires ; 2- la taille des especes tend a
augmenter avec leur degré de grégarité sauf pour les especes formant de grands bancs
pélagiques ; 3- existence d’une proportion importante d’especes vivant en paires

e activité nycthémérale : 1- la plupart des espéces sont diurnes ; 2- le niveau trophique
et la taille des espéces augmente dans le sens diurne — nocturne — actifs jour et nuit

Cet apercu trés sommaire pose déja de nombreux problémes d’écologie générale qui
seront reprises pour la plupart plus en détail dans les prochains chapitres. Le premier d’entre
eux est la trés grande diversité observée en milieu corallien, le Pacifique tropical réunissant
un peu moins du tiers des especes de poissons cotiers connues. Pourquoi une telle diversité ?
Est-ce 1ié a la diversité des habitats elle-méme fonction de la diversité corallienne, ou bien
peut-on évoquer d’autres causalités, telles que ’histoire géologique particuliére de la région
Indo-Pacifique ou une partie importante des zones ont un age géologique important ou encore
le morcellement insulaire de cet océan ou le vaste gradient de conditions climatiques et
géomorphologiques que 1’on y rencontre (Springer, 1982)? Les traits de vie des espéces
récifales différent de ce qui est observé dans les autres régions biogéographiques. Pourquoi ?
Est-ce une adaptation générale des peuplements a des conditions de milieu particulieres, est-
ce li¢ a la température et a la diversité des habitats (dans d’autres systemes il a été démontré
que la complexité des habitats engendrait une proportion plus importante d’espéces de petite
taille ; de la méme facon des températures plus élevées favorisent une proportion plus
importante d’espeéces de petite taille (pour des raisons énergétiques) ? Un autre aspect
intéressant est la dominance de la diversité par un nombre restreint de familles et de genres.
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Ce phénomene est commun a la plupart des systémes. Diverses explications sont apportées au
niveau local (ex. théorie neutre de Hubbell et les théories qui 1’ont précédée, mais il y a aussi
de nombreux développements récents qui seront abordés dans les chapitres qui suivent) mais
aucune explication n’est véritablement avancée au niveau régional si ce n’est que
I’accumulation de ce phénoméne sur un vaste nombre de localités va nécessairement
engendrer la méme chose a des échelles spatiales plus importantes. L’examen de quelques
traits de vie montre des spécificités des especes du Pacifique tropical qui posent également
des questions générales. Par exemple pourquoi les espéces de niveau trophique moyen
(carnivores) sont les plus diversifiées alors que les espéces consommatrices primaires
(herbivores, planctonophages, détritivores) et les espéces apicales (piscivores) sont peu
diversifiées ? Autrement dit existe-t-il & I’échelle régionale un lien entre abondance et
stabilit¢ de la ressource et la diversité des especes qui I’exploitent? Autres questions qui
peuvent sembler triviales mais qui ont trés probablement des causes et conséquences qui le
sont moins : a- pourquoi n’existe-t-il aucune espece de poisson récifal herbivore nocturne
alors qu’en milieu terrestre la majorité des vertébrés herbivores sont nocturnes?; b — pourquoi
observe-t-on une proportion relativement importante d’especes vivant en paire alors que ce
comportement n’existe quasiment pas en milieu tempéré ou froid et pourquoi ce
comportement ne s’observe jamais chez les piscivores ou les planctonophages mais est
présent dans tous les autres groupes trophiques? Des problémes de prédations, d’acces et
qualité des ressources sous-tendent ces questions qui ont des répercussions sur le
fonctionnement global des peuplements de poissons associé€s aux récifs.

Le nombre de questions analogues que 1’on pourrait poser a partir de ce rapide apercu
montre déja 1’intérét de ces peuplements. Il est cependant trés difficile d’aborder ces
questions a une échelle globale parce que nous manquons d’informations a de telles échelles
sur beaucoup de facteurs tels que le niveau, la qualité et la diversité des ressources ou encore
la stabilité relative des milieux a diverses échelles spatiales (trois exemples flagrants sont
notre absence de recul concernant les phénoménes de blanchissement des coraux ou la
fréquence des invasion d’Acanthaster — étoile mer ravageant les coraux ou la périodicité
cyclonique dans certaines régions). De fagon tout aussi criante nos connaissances sur la
biologie et 1’écologie de ces poissons reste trés fragmentaires et il est nécessaire de faire de
nombreuses généralisations a partir de peu de données ce qui fragilise parfois
considérablement la validité de nos conclusions. Il serait indispensable de soutenir un effort
de recherche important sur les traits de vie aussi fondamentaux que I’alimentation, la
reproduction ou la croissance. Il faut cependant regretter qu’aucune incitative ne soit
actuellement donnée pour ce type de travail et que les moyens humains manquent
cruellement dans ce domaine. Il serait sans doute possible de recueillir des informations
précieuses a partir d’études simples (contenus stomacaux, sexage des poissons et
détermination macroscopique de leur état de maturité sexuelle, estimations des types de
croissance a partir d’un nombre restreint d’otolithes) mais la conjoncture scientifique actuelle
qui privilégie les approches expérimentales et la publication dans des revues du plus haut
niveau possible, n’encourage pas de telles initiatives.
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CHAPITREII

DIVERSITES ALPHA, BETA, GAMMA

La diversité spécifique est au cceur de I’écologie. Définir la diversité est souvent une
question d’échelle, la plupart du temps spatiale mais il faut aussi le rappeler temporel. Il
convient de rappeler ici que les poissons de récif ont pour la plupart une phase larvaire
pélagique de plusieurs semaines et que ceci participe a un turnover plus ou moins important
des especes sur un récif donné. Bien qu’il existe une certaine confusion sur les définitions des
diversités alpha, beta et gamma (Whittaker et al. 2001), dans ce qui suit j’ai choisi de partir
de I’échelle spatiale la plus vaste (diversité gamma) puis de poursuivre sur 1’échelle locale
(diversité alpha) et finir sur les liens entre ces deux échelles par le gradient de diversité que
représente la diversité béta. Une telle approche est préconisée par Kneitel et Chase (2004)
dans une revue des liens entre échelles et diversité. Ces auteurs, de méme que Amarasekare
(2003), indiquent que la coexistence des especes peut s’expliquer par des « trade-offs » (peut
se traduire par « échanges compensatoires ») qui occurrent a différentes échelles. A 1’échelle
locale ces auteurs rappelent 1’existence de facteurs limitants et les « trade-offs » qui en
résultent, les facteurs les plus importants étant les ressources (surtout aliment et abri), les
facteurs abiotiques (ex. température, profondeur) et la prédation (au sens large, parasitisme et
maladies inclus). Le temps est également un facteur essentiel, des espéces pouvant souvent
coexister grace a des mécanismes permettant la meilleure exploitation de fenétres temporelles
vis-a-vis des facteurs limitants. Levin (1970) avait énoncé le principeselon lequel « le nombre
d’especes coexistantes ne peut excéder le nombre de facteurs limitants ». Kneitel et Chase
(2004) font remarquer qu’une telle régle ne s’applique qu’a des milieux homogénes et qu’il
peut coexister beaucoup plus d’especes, a des échelles englobant plusieurs milieux, qu’il n’y
a de facteurs limitants. Ceci améne a définir plusieurs échelles d’observation ou les espéces
s’imbriquent grace a des mécanismes compensatoires. Ces auteurs citent entre autres les
travaux de 1’équipe de Tilman sur les plantes herbacées qui coexistent a diverses échelles
spatiales en fonction des sols et conditions climatiques ou encore les travaux de McPeek sur
la coexistence de nombreuses especes de libellules dans un gradient de lacs. Les poissons de
récifs s’inscrivent dans une telle logique, la coexistence d’especes peut trés probablement
s’expliquer par une réponse adaptive aux facteurs limitant le long de gradients d’influence, ce
qui implique ’analyse a des échelles spatiales différentes. A ce stade il est essentiel selon
Kneitel et Chase (2004) d’ajouter le « trade-off » 1ié a la colonisation (ou recrutement) car
c’est le lien pivot entre les différentes échelles non seulement spatiales mais temporelles.
Malheureusement nous n’avons pas encore intégré dans nos bases de données d’information
sur le recrutement mais j’essaierai de montrer comment cette information peut s’avérer
essentielle dans notre compréhension des processus de maintien de la diversité de ces
peuplements de poissons. Il existe une abondante littérature sur I’antagonisme entre les
especes qui sont de bons compétiteurs locaux mais de faibles colonisateurs et les espéces qui
sont de faibles compétiteurs mais de bons colonisateurs (voir Kneitel et Chase, 2004, pour
une revue). En milieu corallien nous sommes confrontés a la mesure de cette colonisation.
Cette mesure dépend de 1’échelle considérée, en milieu corallien a petite échelle le taux de
survie des recrues ou le niveau d’auto-recrutement seraient adaptées, alors qu’a des échelles
spatiales et temporelles plus importantes la durée de vie larvaire (qui est une mesure de la
capacité de dispersion, les larves des poissons de récif étant pour la plupart pélagiques) serait
sans doute une mesure plus appropriée, surtout si elle est couplée a des informations sur la
génétique ou les aires de répartition géographique. Il faut cependant noter que s’il existe des
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corrélations entre aires de répartition et traits de vie (Webb et Gaston, 2003), essentiellement
du fait que les aires de répartition dans une méme famille sont en général proches, ces
corrélations ne sont pas connues pour €tre trés fortes et 1’héritabilité de 1’aire de répartition
(Webb et Gaston, 2005 ; Hunt et al. 2005) est I’objet de débats.

La combinaison de ces « trade-offs » a diverses échelles spatiales et temporelles
ameéne a considérer les patterns de diversité reliant ces différentes échelles d’observation
(Mougquet et Loreau, 2002, 2003). Par exemple il est possible d’observer une faible diversité
locale mais une forte diversité régionale ce qui implique un fort partitionnement des especes,
ou encore une forte diversité locale mais une diversité régionale guére plus importante du fait
de la coexistence de la plupart des espéces dans 1’ensemble des habitats constituant la région.
Ces différentes combinaisons ont des causes différentes mais aussi des conséquences, en
particulier en terme de gestion qui peuvent étre trés importantes. Par exemple, comme nous le
verrons, des iles de méme taille mais situées a des distances différentes du centre de
biodiversité auront des diversités locales et régionales trés différentes, mais des ratios
similaires entre diversités locales et régionales. Il s’ensuit que pour protéger un méme
nombre d’espéces il faudra considérer des surfaces (et des structures spatiales, mais ceci
déborde de notre sujet) différentes suivant la distance au centre de biodiversité.

II-1 - Définition de la diversité gamma

Pour connaitre la diversité régionale ou diversité gamma il est primordial de définir
des régions biogéographiques. Il existe essentiellement deux approches, I'utilisation de
régions définies par: 1- I’environnement physique basé en particulier sur la géologie, la
géomorphologie, le climat et la courantologie marine ; 2- la composition spécifique (et la
phylogénie). Dans le premier cas on assume a priori que les limites géographiques fournies
par I’environnement physique englobent de facto des méta- communautés régionales
homogénes. L’avantage de cette approche est de fournir des régions sans avoir une
connaissance approfondie de la faune et de pouvoir expliquer certaines caractéristiques des
méta- communautés. En revanche, ce concept ne tient pas compte des relations taxonomiques
entre sites ce qui peut amener a regrouper ou au contraire diviser des communautés de facon
abusive. La seconde approche, que je vais aborder plus en détail, nécessite une bonne
connaissance de la composition faunistique, ce qui peut représenter un handicap sérieux. Elle
permet cependant de mieux comprendre les liens existant entre régions ou sous-régions ce qui
peut avoir des influences importantes quand il faut expliquer les mécanismes de colonisation.
Dans 1’idéal les deux approches se complétent et le classement obtenu par la seconde
méthode est souvent validé¢ par les facteurs qui sous-tendent la premiére.

Je dispose de listes faunistiques de poissons cotiers et de récif pour 65 sites a travers
le Pacifique (Tableau I-1). Comme indiqué précédemment ces listes contiennent 5935 taxa de
poissons cdtiers dont 4345 récifaux. Ces listes résultent d’une compilation sur de nombreuses
années de listes faunistiques publiées ou divulguées par des collégues, de révisions de
familles et de genres (ex. la collection Indo-Pacific Fishes), I'utilisation de FISHBASE et la
lecture de descriptions récentes d’especes. Les nombres d’espéces par région sont dans la
majorité des cas bien supérieurs a ceux indiqués par Randall (1998) dans une revue sur la
biogéographie des poissons de I’Indo-Pacifique. Comme déja mentionné la qualité de ces
listes n’est cependant pas homogene, certaines régions ayant re¢u un effort d’échantillonnage
beaucoup plus conséquent que d’autres. Ceci pose un sérieux probleme quand il s’agit de
définir des régions biogéographiques a partir de ces listes faunistiques : quelles espéces doit-
on utiliser ; quelle est la fiabilité ou la robustesse des régions ainsi définies ? Dans ce qui suit
je vais explorer une premicre approche, mais il est évident que d’autres méthodes devront
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étre testées et comparées (voir Kent, 2006 pour des méthodes plus récentes). En particulier la
méthode présentée est basée sur des techniques statistiques simples qui ne permettent pas de
comparer différents résultats de fagon quantitative, alors que d’autres méthodes plus
sophistiquées permettent d’analyser simultanément les classements basés sur les especes avec
les effets de facteurs environnementaux.

Pour chaque liste faunistique seules les espéces définies comme « fiables » ont été
retenues. Ceci recouvre essentiellement des especes faciles a observer in situ ou faciles a
collecter. Ces espéces représentent 1911 espéces sur les 4345 taxa récifaux répertoriés, soit
seulement 44%. En particulier certaines familles numériquement et écologiquement
importantes comme les Gobiidae, les Blenniidae ou encore les anguilliformes (Muraenidae et
Ophichtidae en particulier) ne sont pas représentées (ou trés faiblement). Les 65 sites
disponibles ont été classés en utilisant la méthode d’agrégation de Ward et la similarité de
Jaccard (qui accorde plus d’importance aux doubles présences qu’aux doubles absences). La
classification obtenue (figure II-1) montre deux grands groupes, le premier constitué de sites
dans le Pacifique ouest, la Mélanésie nord (Papouasie et Salomon ainsi que Palau) et
I’Indonésie et le second comprenant toutes les autres sites. Ces derniers se subdivisent en
trois sous-groupes : 1- les Hawaii, I’ile de Paques et les iles du nord de la Nouvelle Z¢lande ;
2- la Micronésie, la Mélanésie sud et la Grande barriere de Corail ; 3- la Polynésie (nord et
sud). Cette classification est relativement homogene spatialement (figure 11-2) a 1’exception
de : 1-Wake qui est associé a la Polynésie sud malgré son emplacement au nord—est des
Mariannes ; 2- Samoa et Tuvalu qui sont associées aux Mariannes et aux Marshall. Ces 2
exceptions font penser a des distributions anti-tropicales un phénomeéne bien connu au niveau
des especes (Randall, 1998 ; Briggs, 1999, 2004 ; voir aussi dans I’ Atlantique Joyeux et al.
2001 ; La Rocha, 2004)
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Figure II-1 : classification des sites en fonction des especes récifales « fiables »
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Figure II-2

cartographief des sites en fonction de la classification obtenue a partir des

especes récifales fiables (figure 11-1)

Une

seconde classification basée sur une liste encore plus restrictive qui ne comprend

que les especes les plus fréquemment observées en plongée (17 familles) soit 1339 espéces

(figure I1-3)
des iles de 1

donne des résultats trés similaires. La principale différence est le regroupement
a Mélanésie sud et de la Grande Barri¢re de Corail en un groupe homogene. En

particulier les distributions anti-tropicales observées précédemment subsistent (figure 11-4).
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Figure II-4 : cartographie des sites en fonction de la classification obtenue a partir des
especes aisément observables en plongée (figure 11-3)

A T’opposé si on utilise I’ensemble des especes récifales connues (4335 taxa) pour
classer les sites on note un petit nombre de changements (figure II-5). En particulier,
I’Indonésie forme un groupe séparé de tous les autres, ce qui pourrait étre un argument pour
en faire une zone particuliére en terme de biogéographie (il existe plusieurs hypothéses sur la
signification biogéographique du nombre plus important d’espéces observé dans cette zone -
voir Carpenter et Springer, 2005 ; Bellwood et al., 2005). Les distributions anti-tropicales
observées précédemment disparaissent, laissant place a un seul groupe Micronésien (figure
I1-6). On peut donc en conclure que malgré une augmentation importante du nombre des
especes dans cette derni¢re analyse (x 2.2 avec la premiére analyse et x 3.2 avec la seconde)
la classification semble dans 1’ensemble robuste. Une comparaison avec les caractéristiques
physiques du Pacifique insulaire montre qu’il y a un trés fort recouvrement des régions
biogéographiques définies a partir des poissons de récif et les régions géologiques. En
particulier, les limites de plaques tectoniques semblent importantes, comme [’avait montré
Springer (1982). Les implications de ce type d’analyse sur notre compréhension de la
distribution des espéces dans le Pacifique insulaire sont importantes. Des approches prenant
en compte les liens existant entre les familles et les genres devraient permettre d’affiner cette
classification et d’apporter des éléments nouveaux a notre compréhension des phénomenes de
dispersion et de spéciation dans le Pacifique insulaire. Cette approche phylogénétique a été
utilisée par Santini et Winterbottom (2002) pour définir des régions biogéographiques de
I’Indo-Pacifique, cependant leur analyse ne s’étend pas au-dela du 180°E. Dans 1’ Atlantique
Floeter et al. (in press) ont pu s’appuyer également sur de telles phylogénies pour proposer
des relations faunistiques inter-régions. Dans I’attente de ces informations nous pouvons
regrouper les sites en neuf régions qui vont nous permettre d’estimer une diversité gamma
régionale qui servira de référence pour le reste de notre exposé. Les contours de ces régions
ainsi que le nombre d’espeéces qu’elles contiennent ont €té estimés en combinant les figures
II-2 a II-6 (figure 11-7). On constate la chute trés importante du nombre d’espéces par région
quand on passe de régions comprenant de grandes iles ou des continents (Indonésie,
Pacifique ouest, Mélanésie) vers des régions composées d’iles de petite taille et souvent
isolées. Ceci pose donc le probleme des facteurs qui régulent la diversité a grande échelle.
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Figure II-5 : classification des sites en fonction de I’ensemble des taxa récifaux répertoriés.
Les symboles sont identiques a ceux des figures 11-4 et 11-2.

Figure II-6 : cartographie des sites en fonction de la classification obtenue a partir de
I’ensemble des taxa récifaux (figure II-5).
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Figure II-7 : contours des fégions définies en combinant les figures II-1 a 1I-6. Les chiffres
indiquent le nombre total d’especes récifales connues pour chaque région.

I1-2 - Les facteurs agissant sur la diversité a grande échelle

Une carte de répartition des diversités au niveau insulaire (figure I1-8) suggere qu’il
existe d’une part des zones ou la richesse est plus élevée, par exemple en Indonésie et a
I’ouest du Pacifique, et d’autre part que le nombre d’espéces diminue a mesure que I’on
s’¢loigne de ces zones riches. Bellwood et Hughes (2001) ont mis en évidence que plusieurs
facteurs intervenaient dans la détermination du nombre d’espéces dont la taille des récifs, la
distance au centre de biodiversité et la latitude. Leur étude se basait sur I’ensemble de 1’Indo-
Pacifique et couvrait donc des régions ayant des caractéristiques trés différentes et des
compositions spécifiques dissemblables, surtout entre le Pacifique Est et Ouest. J’ai réalisé
plusieurs analyses préliminaires (Kulbicki et al. 2004 ; Kulbicki et Galzin 2005) qui
suggerent que les résultats de Bellwood et Hughes, s’ils sont vérifiés a grande échelle,
méritent un examen plus minutieux a 1I’échelle du Pacifique insulaire car certaines de leurs
conclusions ne semblent pas vérifiées. Dans ce qui suit je vais présenter certains de ces
résultats préliminaires et discuter de pistes de recherche en ce domaine.

Cing facteurs ont été retenus dans cette approche: 1- la distance au centre de
biodiversité ; 2- la taille des iles ; 3- la taille des récifs ; 4- la latitude ; 5- le degré d’isolement
des iles.

L’existence d’une zone ou la diversité des poissons de récifs est plus élevée
qu’ailleurs n’est pas remise en question par les nombreuses études sur la biogéographie de
ces poissons (Randall, 1998 ; Allen, 2000 ; Bellwood et al. 2005 ; Carpenter et Springer,
2005). En revanche sa localisation précise et les causalités de son existence varient d’un
auteur a ’autre. Les données dont je dispose permettraient probablement de s’intéresser aux
différentes hypothéses émises mais ce n’est pas mon objectif premier. Mon intérét se situe
dans la modélisation de la diversité gamma au niveau insulaire a partir d’un nombre restreint
de facteurs, I’objectif étant de pouvoir prévoir combien d’espéces pourraient vivre sur une ile
dont les caractéristiques sont connues. Il existe en effet un trés grand nombre d’iles a travers
le Pacifique insulaire (> 20 000 iles > 1 km?, récifs compris) et il serait illusoire de penser
que I’on puisse les échantillonner chacune pour savoir quel type de peuplement elles abritent
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et quel potentiel elles présentent en terme de développement, de conservation ... En revanche
si nous parvenons a modéliser de fagon suffisamment précise la diversité des iles a partir d’un
nombre restreint de facteurs faciles a obtenir cela pourrait permettre de fournir aux
gestionnaires des informations précieuses a un colit minimal. Pour des raisons pratiques j’ai
défini la position du « centre de biodiversité » au 117° ouest et 0° de latitude. Le choix d’une
autre position dans le triangle « Indonésie-Philippine-mer de Chine » ne changerait pas le
role de ce facteur dans les modeles qui vont suivre.

Figure I1-8 : répartition spatiale des especes récifales dans le Pacifique insulaire. Les chiffres
en noir représentent les inventaires pour une ile particuliére, les chiffres en rouge représentent
des inventaires d’archipels ou de région.

La taille des iles semble a priori un facteur simple a prendre en compte. C’est sans
tenir compte que de nombreux récifs se situent le long de continent ou que pour certaines
listes faunistiques (ex. Mer de Chine, Papouasie, Philippines, Japon) nous n’avons pas de
frontiere précise des zones prospectées. Il serait donc illusoire dans bien des cas d’accorder
une valeur précise de taille d’ile. Pour ces raisons les iles ont été classées en catégories de
taille comme suit. Pour les petites iles la taille réelle (en km?) a été transformée par la
fonction log et le nombre obtenu arrondi a I’entier le plus proche. Pour les iles de grande
dimension ou les continents, la surface des bassins versants associés aux zones coralliennes
ont été pris en compte, avec cependant une limite de 100km a I’intérieur des terres. Cette
surface a été par la suite traitée comme pour les petites iles. Ceci a abouti a 7 classes d’iles (1
pour les plus petites et 7 pour les plus grandes). Il serait utile d’utiliser conjointement le
linéaire cotier ainsi qu’un ratio surface / linéaire cotier. A 1’heure actuelle je ne dispose pas
encore de cette information mais des analyses sont en cours avec Serge Andréfouét (IRD).

La taille des récifs a été obtenue a partir des résultats du projet « Millenium » conduit
par la NASA et qui a pour objectif d’estimer la surface et la nature de tous les récifs du
monde. Dans un premier temps je ne me suis intéressé qu’a la surface totale des récifs et non
a leur nature ou leur diversité. Il est certain que si par la suite on désire affiner les mod¢les de
prédictions de la diversité insulaire gamma il sera utile d’intégrer des facteurs tels que la
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diversité des récifs, leur complexité, leur hétérogénéité ...parametres qui peuvent Etre
résumés par des indices.

La latitude ne pose pas de probléme particulier, si ce n’est que 1’on peut la considérer
soit en valeur absolue de part et d’autre de 1’équateur, soit en tenant compte de 1’hémisphere.
Il est aussi possible de tenir compte de I’asymétrie des terres émergées suivant les
hémisphéres et donc prendre une latitude de référence autre que I’équateur. Dans la méme
idée il est possible de prendre en compte la température des eaux océaniques a proximité de
chaque ile. Ce facteur comporte de nombreuses composantes comme le maximum, le
minimum, 1’amplitude thermique moyenne ou maximale ...autant de parametres qui sont de
nos jours faciles a obtenir et peuvent améliorer les modeles de prévision de la diversité
insulaire gamma.

Le degré d’isolement, avec la taille des 1les, est I’un des facteurs a la base de la théorie
de la biogéographie des iles de MacArthur et Wilson (1967). 1l existe plusieurs méthodes de
calcul de ce degré d’isolement (Moilanen et Hanski, 2006). Ces derniers supposent cependant
de disposer de la surface et de la position de toutes les iles du Pacifique, ce qui, curieusement,
n’est pas facilement accessible. Dans un premier temps, pour démontrer I’importance de ce
facteur j’ai regroupé les iles en quatre grandes classes d’isolement : 1- iles a une distance
supérieure a 400km de toute autre ile ou archipel de plus de 10 km? ; 2- iles distantes de 200
—400 km ; 3- iles distantes de 100-200 km ; 4- iles distantes de moins de 100 km.

Les effets conjugués de ces facteurs seront testés sur un ensemble de parametres de la
diversité insulaire. En premier lieu je m’intéresserai a la diversité totale de chaque ile. Cette
diversité peut ensuite €tre analysée en fonction de ses différentes composantes dont : 1- les
familles principales ; 2- les structures trophiques ; 3- les structures de taille. Ces différents
groupements peuvent étre analysés soit en nombre, soit en relatif, cette dernicre approche
étant celle de Bellwood et Hughes (2001) avec laquelle nous voulons comparer nos résultats.

11-2-1 Effets sur la diversité absolue

Un modele linéaire général (GLM) peut étre appliqué aux relations liant la diversité
insulaire avec les cinq facteurs définis précédemment. Pour tenir compte de la distribution de
type log-normale du nombre d’espéces, une loi Gamma a été sélectionnée pour la distribution
des erreurs.

Tableau II-1 : effet des différents facteurs sur la diversité insulaire gamma dans le Pacifique.
Récif Total : toutes les especes récifales répertoriées ; Récif Fiable : espéces récifales faciles
a collecter et identifier ; 17 familles : espéces facilement observables en plongée.

NS : non significatif

Espéces cotieres Récif Total Récif Fiable 17 familles
Distance CB p=6.10" p=6.10" p=8.10" p=7.10"
Taille Ile p=10° p<10’ p=2.10° p=10"°
Taille Récif NS NS NS NS
Latitude NS NS NS NS
Isolement NS NS NS NS

Seuls deux des cinq facteurs sont significatifs (Tableau II-1), la distance au centre de

biodiversité et la taille des iles, cette dernicre étant la plus significative. Le nombre d’especes
augmente avec la taille des iles et diminue avec la distance au centre de biodiversité. En
revanche, le niveau de significativité est trés important et 1’ajustement entre valeurs
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observées et prévues est trés bon (figure 11-9). Les facteurs non significatifs jouent un role
certain dans la détermination du nombre d’especes, des analyses séparées montrant si besoin
qu’ils ont un effet significatif si on les considére isolément. Le fait que la taille des récifs, la
latitude ou le degré d’isolement des iles ne soient pas significatifs dans les modéles du
tableau II-1 s’explique aisément. En effet : 1- la taille des récifs est fortement corrélée a la
taille des iles; 2- il y a peu d’iles aux grandes latitudes et la diversit¢ diminue avec la
latitude, de ce fait I’effet de la latitude se retrouve masqué par celui de la taille des iles ; 3 - le
degré d’isolement augmente avec la distance au centre de biodiversité et ces deux facteurs
engendrant une diminution de la diversité, I’effet de ’isolement se retrouve masqué par la
distance au centre de biodiversité.
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Figure II-9 : ajustement des modeles prévoyant la diversité insulaire a partir des facteurs :
distance au centre de biodiversité, taille d’ile, taille de récif, latitude et isolement

L’étape suivante est de vérifier si ces facteurs agissent de la méme fagon sur
I’ensemble des espeéces et sur les structures. Trois structures (taxonomique, trophique et
taille) sont testées rapidement dans ce qui suit, mais bien d’autres pourraient I’étre en suivant
la méme démarche. Les résultats (tableau 11-2) montrent que :

e La distance au centre de biodiversité et la taille de 1’7le sont les deux facteurs
principaux, comme pour I’ensemble des especes

e Le nombre des espéces dans un groupe diminue toujours avec la distance au
centre de biodiversité et augmente toujours avec la taille des iles

o Le degré¢ d’isolement quand il est significatif a toujours un effet négatif a
I’exception des Lutjanidae, ce facteur agissant surtout sur des familles a
affinité continentale ou associée aux apports terrigenes

e Les Scaridae ne sont pas affectés par les facteurs analysés

Les corrélations obtenues sont trés importantes, montrant que la structure de ces méta-
communautés est fortement conditionnée par ces facteurs. Les structures trophiques et de
taille, a I’exception des espéces inférieures a 7cm, ne sont pas influencées par la latitude ou le
degré d’isolement. Ceci refléte sans doute le manque de pattern dans les influences des cinq
facteurs étudiés parmi les 17 familles testées. En effet il n’apparait pas de tendance en
fonction de I’alimentation ou de la taille moyenne de ces différentes familles. Il est probable
donc que D’action de ces facteurs sur la structure soit en grande partie la résultante d’un
historique de spéciation et de colonisation plus que de sélection particuliére due a ces cinq
facteurs. Pour mieux comprendre cet historique il faudra, d’une part, réaliser des analyses
phylogénétiques sur un nombre important de familles pour connaitre les liens de filiations
entre especes, genres et familles et, d’autre part, affiner notre connaissance de la répartition
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spatiale des especes. En effet si la plupart des familles ont leur diversité maximale au sein du
centre de biodiversité, ce n’est pas le cas pour toutes. Par ailleurs, comme nous allons le voir
dans ce qui suit, I’importance relative des familles et genres est fonction des cinq facteurs que
nous venons d’utiliser ce qui suggere qu’elles n’ont pas toutes une origine commune (sinon
leur importance relative aurait tendance a étre constante).

Tableau II-2: effets de cinq facteurs sur le nombre d’espéces de différents groupes
taxonomiques (familles), trophique et de taille dans le Pacifique insulaire selon un GLM.
Loi : loi de distribution des erreurs. Chaque ligne est un mode¢le différent. Un ‘-¢ indique un
effet négatif du facteur. *** : p <0.001 ; ** : p<0.01 ; * p< 0.05 ; Les cases vides indiquent

qu’aucun effet significatif du facteur n’a été observeé.

Structure Distance Taille Taille Latitude Isolement Loi
au C.B. Iles récif
ACANTHURIDAE - Rk ok * - Kk - Kk Gamma
BALISTIDAE - ok * - * Gamma
CAESIONIDAE ok - Kk - Kk Normale
CHAETODONTIDAE - * * Gamma
HAEMULIDAE - kR ok ok - Kk Normale
LABRIDAE - kR ok Gamma
LETHRINIDAE - Kk ok - ¥ Normale
LUTJANIDAE * * Normale
MONACANTHIDAE - KRk ook * ol Normale
MULLIDAE - KK ok - * Gamma
NEMIPTERIDAE - Rk Normale
POMACANTHIDAE - Rk roAx Gamma
POMACENTRIDAE - Kk ook Gamma
SCARIDAE Gamma
SERRANIDAE - kR ook Gamma
SIGANIDAE - ¥ * * - KAk Normale
TETRAODONTIDAE - Rk ok ok - Kk Gamma
CARNIVORES - Rk ook * Gamma
HERBIVORES-DET. - R ook Gamma
PISCIVORES - KK ook * Gamma
PLANCTONOPHAGES - ok ook Gamma
0-7cm - * ok w0 -k Normale
8-15cm - KE ok Gamma
15-30 cm - REE ok Gamma
30 - 50 cm - Kk ok * Gamma
50 - 80 cm - Rk *kk Gamma
>80 cm - kX *kk ** Gamma

11-2-2 Influence sur la diversité relative

Bellwood et Hughes (2001) ont montré que si on considére I’ensemble de 1’Indo-

Pacifique la proportion des différentes familles au sein des grandes méta-communautés
(celles ayant plus de 200 espéces) tendait vers une constante, spécifique de chaque famille
(figure I11-10). Comme les traits de vie au sein d’une méme famille sous souvent tres
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homogenes, ils en avaient prédit qu’il serait vraisemblable que les structures, telle que la
structure trophique, devraient étre constantes en proportion d’une méta-communteauté a
I’autre. Des résultats préliminaires que j’avais obtenus sur le Pacifique sud (Kulbicki et
Rivaton, 1997) me laissaient penser que cette constance ne s’appliquait peut-&tre pas si on se
restreignait au seul Pacifique insulaire. En effet plusieurs familles montraient des relations
entre leur fréquence au sein des méta-communautés et la diversité de ces communautés qui
¢taient significativement soit croissantes (pour des familles a affinité¢ terrigéne), soit
décroissantes (pour des familles a affinités océaniques). Je ne disposais a I’époque que de 17
listes faunistiques dans le Pacifique et ces listes n’étaient pas trés completes. Il était donc
possible que mes résultats ne fussent qu'un artefact d’un échantillon insuffisant, d’autant que
Bellwood et Hughes s’appuyaient sur un échantillon de 61 listes faunistiques. Disposant
maintenant d’un échantillon beaucoup plus vaste et de bien meilleure qualité¢ qu’en 1997, j’ai
refait les analyses en me restreignant a la zone Pacifique (figure II-11).

% All Species
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Figure II-10: importance relative des Serranidaec et des Labridae au sein des méta-
communautés de poissons de récif de 1’Indo-Pacifique. Reproduit de Bellwood et Hughes
(2001).

Deux exemples vont montrer qu’effectivement ces relations entre proportion des
différentes familles et diversité totale des méta-communautés ne sont pas constantes. Dans le
premier cas (figure II-12) la proportion augmente de fagon significative avec la diversité de la
méta-communauté. Dans le second cas (figure 11-13) la réalité est un peu plus complexe. Au
niveau de la famille (Labridae) on observe une diminution asymptotique a mesure que la
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diversité des méta-communautés augmente. En revanche, si on décompose cette famille selon
les genres (I’exemple est restreint a 2 genres, Halichoeres et Anampses) il apparait que cette
relation peut soit €tre croissante (Halichoeres) soit décroissante (Anampses). Il est donc
vraisemblable que la situation n’est pas aussi simple qu’il n’y parait et qu’une analyse plus
poussée est nécessaire. J’ai donc entrepris d’analyser cette relation entre proportion de
certaines structures avec la diversité des méta-communautés sous 3 angles : taxonomique,
trophique et taille.

At S g it B W W THe

- - ﬁ‘_

W W S TP M e M M me DR e SR e DR B T6 ue 66 ke 0P @R e ®e W mr W W SE e W @ ow ¢ W e W e

o

Figure II-11 : zones considérées (ensemble des hachurés) par Bellwood et Hughes (2001)
ainsi que la position des listes qu’ils ont utilisées. En hachuré bleu la zone que j’analyse.
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Figure II-12 : relation entre proportion des Nemipteridae et la diversité totale des méta-
communautés dans le Pacifique insulaire
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Figure 11-13 : relation entre la proportion des Labridae (gauche) et de 2 genres de Labridae
(droite) avec la diversité totale des méta-communautés dans le Pacifique insulaire

En premier lieu j’ai analysé cette relation pour 52 familles et 114 genres de poissons
récifaux (Tableau II-3). Les résultats montrent sans ambiguité que la relation n’est pas une
constante a 1’échelle du Pacifique insulaire. Par ailleurs, il y a davantage de relations
positives (affinités terrigénes) que négatives (affinités océaniques). Il est donc légitime de se
poser la question de savoir pourquoi ces résultats différent de ceux de Bellwood et Hughes
(2001) et quelles peuvent étre les conséquences de cette différence. Dans un premier temps il
convient de noter que 1’aire d’échantillonnage de Bellwood et Hughes (figure II-11) n’est pas
homogéne mais couvre trois zones au passé géologique trés distinct : I’océan Indien, le
Pacifique insulaire et le Pacifique Est (en hachurés de couleurs différentes sur la figure II-11).
I1 est donc probable que les méta-communautés concernées ne soient pas régies par des régles
identiques ou que tout au moins les facteurs ayant conditionné les communautés ne soient pas
les mémes. Ainsi I’océan Indien, comparé au Pacifique insulaire, comporte trés peu d’iles et
la colonisation ou spéciation a dii étre sous une influence continentale tres forte. Coté
Pacifique Est les especes sont dans I’ensemble récentes et différentes de celles du Pacifique
insulaire. Il n’y a que trés peu d’iles et ces derniéres sont quasiment toutes cotieres et toutes
sont de petite taille. Il est trés probable que colonisation et spéciation se sont faites le long
d’un gradient nord-sud li¢ au continent et a la courantologie (Mora et Robertson 2005). En
combinant ces différentes zones il est possible que Bellwood et Hughes aient masqué des
effets régionaux contradictoires ou tout au moins de sens opposé, aboutissant ainsi a une
constante.

Bellwood et Hughes (2001), s’appuyant sur 1’observation de ces fréquences
constantes pour les familles principales, prédisent que la proportion des différents groupes
fonctionnels devrait rester constante au sein des grandes méta-communautés. Ils se basent sur
la grande homogénéité des traits de vie au sein des familles. Les résultats du tableau II-3
remettant en cause leur résultat a I’échelle du Pacifique insulaire il apparait 1égitime de tester
leur hypothése a cette échelle. Cela pourrait nous permettre de comprendre pourquoi
certaines familles ou genres ont des tendances océaniques ou au contraire terrigénes. Une
premiére analyse de ce type avait été réalisée par Kulbicki et al. (2004b) en n’utilisant que la
distance au centre de biodiversit¢ et la taille des iles comme facteurs. Ces auteurs ne
disposaient ¢galement que de 55 listes faunistiques dont la qualité était 1égérement moindre
que celles dont nous disposons actuellement. Dans ce qui suit les informations trophique et
taille sont croisées de maniére a obtenir des groupes plus homogeéne d’un point de vue
fonctionnel. Au niveau trophique les especes seront cependant regroupées en quatre classes
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seulement (piscivores, carnivores, herbivores-détritivores, planctonophages) de facon a
simplifier notre approche, le but ici étant de montrer les grandes tendances (tableau 11-4) et
non de réaliser une analyse aussi fine que possible de ces relations entre diversité et structures
a grande échelle.

Tableau II-3 : relations entre la fréquence (% du nombre total d’especes) de familles et de
genres et la diversité totale dans le Pacifique insulaire. Seuls les familles et genres
comportant au moins 10 espéces ont été retenus. *** : p < 0.001 ; ** : p< 0.01 ; * p< 0.05;
NS : non significatif. « Positif » : relation ayant une pente positive (croissante) ; « Négatif » :
relation ayant une pente négative (décroissante)

Positif Négatif Niveau de p

Familles 10 8 NS

3 5 *

2 2 sk

30 22 Total
Genres 15 23 NS

3 3 *

15 8 *ok

71 43 Total

Tableau II-4 : résultats de GLM entre les structures croisées « trophique X taille » en
diversité relative et 5 facteurs. Les lois de distribution des erreurs sont G pour loi Gamma, N :
pour loi Normale et 1/N pour loi Normale inverse. C: carnivores; HD : herbivores-
détritivores ; P : piscivores ; Z : planctonophages ; *** : p <0.001 ; ** : p<0.01 ; * p<0.05 .

Distance au | Taille Iles | Taille récif Latitude Isolement Loi
C.B.

C-0-7 cm *k *kok %% N
C-8-15cm 1/N
C-15-30 cm - ¥ * G
C-30-50 cm - Kk G
C-50-80 cm * G
C_> 80 cm _ ok skskk kk N
HD-0-7 cm * - kR N
HD-8-15 cm - Kok 1/N
HD-15-30 cm - k¥ G
HD-30-50 cm -k * - Rk - * G
HD-50-80 cm G
P-8-15 cm - * * - REE N
P-15-30 cm * Hokx N
P-30-50 cm - k¥ G
P-50-80 cm * G
P->80 cm *ok G
Z-0-7 cm * N
Z-8-15 cm ** - * G
Z-15-30 cm - ¥* G
7-30-50 cm - EEE - kE G
Z-50-80 cm - Kk N
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Quelques regles générales peuvent étre déduites de ces premieres relations:

Les especes < 7cm ont une contribution relative a la diversité totale qui
augmente avec la taille des iles, quelque soit le régime alimentaire. Plusieurs
explications a ce phénomene sont possibles. La premiére est I’augmentation
des habitats et des types de proies avec la taille des iles conformément a la
théorie de la biogéographie des iles de McArthur et Wilson (1967). Une
proportion plus importante de refuges peut aussi étre évoquée (ce qui en
milieu corallien rejoint aussi le lien entre taille d’ile et diversité du corail,
donc des types de refuges). La seconde est liée a la premiere, plus une ile est
petite et moins les effets terrigénes (et donc les apports en nutrients) seront
importants et moins les petites espeéces auront des apports réguliers de
nourriture. Hors les petites especes ont souvent (mais en milieu corallien il y a
de nombreuses exceptions) des vies plus courtes et donc seront plus sensibles
que les grandes especes a des variations temporelles de nutrients.

La proportion de ces petites especes diminue tres significativement avec
I’isolement sauf pour les planctonophages. Sachant que cette relation tient
compte de la diminution de la taille des iles avec 1’isolement dans le Pacifique
insulaire, cela implique qu’il y a une relation entre taille des poissons et
connectivité. Jusqu’a présent aucun lien n’a été trouvé entre durée larvaire et
taille des poissons ce qui suppose que la cause de cette relation est a chercher
soit dans la nature du milieu et des nutrients soit dans la prédation. La regle
suivante montre que la prédation pourrait étre une explication a retenir, les
grands carnivores (et il va sans dire les piscivores) consommant souvent des
petits poissons en complément du macro-benthos.

La proportion des carnivores et piscivores de grande taille augmente
significativement avec le degré d’isolement. Comme indiqué précédemment
cette constatation pourrait étre liée a la distribution des petites espéces qui
servent de fourrage a ces gros poissons. Il est possible qu’il existe aussi des
liens avec la complexité des habitats et I’abondance des refuges, la complexité
des habitats étant probablement liée au degré d’isolement (ceci est vérifi€¢ pour
les coraux et les résultats du projet Millenium suggérent que c’est aussi le cas
pour les types de récifs).

Les planctonophages de plus de 30 cm ont une contribution relative a la
diversit¢ qui diminue treés significativement avec le degré d’isolement
(autrement dit les gros planctonophages se rencontrent sur les iles ayant une
forte connectivité). Les iles les plus isolées ont peu d’apports terrigénes et de
ce fait ne peuvent supporter de fortes diversités relatives de planctonophages
que s’il y a des apports extérieurs (ex. upwellings). A ’exception de la zone
équatoriale ou il existe plusieurs zones d’upwelling, la plupart des zones
océaniques du Pacifique insulaires sont trés pauvres en nutrients et donc ne
pourront pas engendrer de fortes productions planctoniques permettant le
maintien de ce type d’especes.

La proportion des consommateurs primaires (herbivores - détritivores,
planctonophages) de grande taille diminue trés significativement avec la
latitude. La production primaire est fortement liée d’une part aux apports en
nutrients et d’autre part a I’ensoleillement. Ce dernier diminue avec la latitude,
expliquant ainsi cette distribution des consommateurs primaires.
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e Secule la proportion des piscivores est affectée par la distance au centre de
biodiversité, les plus grands piscivores voyant leur proportion augmenter a
mesure que ’on s’¢loigne de ce centre. Il est possible qu’il y ait un effet
combiné de cette distance et du degré d’isolement des iles sur cette catégorie
trophique.

e La proportion de carnivores, excepté pour ceux de petite taille, diminue avec
la taille des iles de fagon tres significative. Ceci va dans le méme sens que
I’effet de I’isolement sur ces poissons.

e Inversement la proportion des petits planctonophages (<15 cm) augmente avec
la taille des 1iles. Les planctonophages ont besoin d’apports terrigénes ou
d’autres sources de nutrients pélagiques pour que le plancton soit en quantité
suffisante et réguliere. Dans le Pacifique insulaire il existe une forte
corrélation entre taille des iles et apports terrigénes.

e La latitude a un effet positif sur la contribution relative des carnivores ou
piscivores petits ou moyens. On observe un effet opposé¢ pour les petites
especes de consommateurs primaires. Pour ces derniers 1’explication fournie
pour les consommateurs primaires de grande taille s’applique également. Pour
les premiers il est vraisemblable qu’ils profitent de la place vacante laissée par
la diminution des consommateurs primaires.

Ces résultats doivent étre considérés comme préliminaires car: 1-la qualité des
données sur I’alimentation et la taille des espéces peut étre améliorée ; 2- d’autres traits de
vie tels que le comportement (rayon d’action, grégarité, rythme nycthéméral ...) devraient
permettre d’affiner notre compréhension. La plupart de ces résultats sont cependant
relativement faciles a expliquer et peuvent contribuer & une meilleure compréhension de la
distribution des traits de vie dans les méta-communautés et comme nous le verrons par la
suite au niveau de la diversité alpha.

Par ailleurs, ces résultats viennent a priori contredire les hypothéses de Bellwood et
Hughes (2001) d’une répartition constante des structures a travers 1’Indo-Pacifique. Ceci est
confirmé par la répartition des différences de structure entre le centre de biodiversité et les
huit autres régions que nous avons déja définies (figure I-14) Il y apparait qu’a proximité de
I’Indonésie les différences sont peu importantes mais qu’elles croissent vers l’est et en
fonction de la latitude. Ces différences n’affectent pas toutes les catégories de la méme
maniére, les herbivores et piscivores étant les catégories qui subissent les plus importantes
variations.

Ces graphes laissent penser que la similarité en especes est relativement faible d’une
région a I’autre. Une premiere analyse montre en fait que cette similarité est assez élevée
(tableau II-5), la plupart des régions ayant au moins 50% d’especes en commun, a 1’exception
du Pacifique Sud qui n’a que 28% de similarité avec Hawaii et 42% avec la Polynésie Nord
(toutes especes récifales). Si on se restreint aux especes récifales les plus faciles a observer et
identifier la similarité est supérieure a 80% dans 44% des cas (Tableau 1I-5). Cette similarité
n’explique cependant pas les différences observées entre régions en terme de structures
croisées. Ainsi le Pacifique ouest (Japon-Taiwan-Philippines-Mer de Chine) a une similarité
avec I’Indonésie trés comparable a celle de la Polynésie Nord (respectivement 0.78 et 0.77).
Leurs histogrammes sont cependant trés différents, le Pacifique ouest ayant trés peu de
différences dans ses structures croisées avec I’Indonésie alors que la Polynésie Nord présente
des différences aussi importantes que celles du Pacifique Sud dont la similarité avec
I’Indonésie est beaucoup plus basse (0.56). Pour mieux comprendre les relations entre
composition spécifique, similarité et structures croisées il faudra par la suite évaluer les
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différences pour chaque groupe structurel. Ceci permettrait de savoir si au sein d’un groupe
structurel on a tendance a avoir un remplacement des especes d’une région a I’autre ou si
pour certains groupes la composition spécifique reste relativement homogene d’une région a
I’autre. Cette variabilité pourrait ensuite étre testée en fonction de facteurs agissant a grande
échelle (distance au centre de biodiversité, taille des iles ...).

Figure II-14 : différence dans la structure croisée « taille X trophique » (en %) entre
I’Indonésie et les huit autres régions biogéographiques définies en figure II-7. Les valeurs
positives indiquent que I’Indonésie a des valeurs plus importantes que la région analysée et
inversement les valeurs négatives indiquent que 1’Indonésie a des valeurs plus faibles. Tous

les graphes sont a la méme échelle

Tableau II-5 : similarité entre les régions pour I’ensemble des especes récifales et les especes

les plus fiables.

RECIF- TOTAL
Indonésie
Hawaii
Me¢lanésie-Nord
M¢élanésie-Sud
Micronésie
Pacifique-Sud
Pacifique-Ouest
Polynésie-Nord
Polynésie-Sud

Indonésie

Hawaii

0.60
0.70
0.64
0.28
0.69
0.50
0.65

Mélanésie-
Nord

0.74
0.90
0.64
0.76
0.84
0.68
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Mélanésie-
Sud

0.85
0.84
0.66
0.90
0.80

Micronésie

0.57
0.87
0.86
0.69

Pacifique-
Sud

0.64
0.42
0.55

Pacifique-
Ouest

1
0.85
0.71

Polynésie-
Nord

1
0.79
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Indonésie 1
Hawaii 0.59 1
Mélanésie-Nord 0.83 0.66 1
Mélanésie-Sud 0.71 071 0.81 1
Micronésie 0.86 0.70 094 0.89 1
Pacifique-Sud 0.65 037 073 090 0.66 1
Pacifique-Ouest 0.82 074 085 0.77 092 0.73 1
Polynésie-Nord 0.83 058 089 091 090 050 0.88 1
Polynésie-Sud 0.70 0.68 076 0.82 077 062 0.78 0.81

II-3- La diversité locale — diversité alpha
II-3-1- Mesure de la diversité alpha

Les paragraphes précédents ont été consacrés a la diversité des méta-communautés ou
diversité gamma. Cette diversité a grande échelle est difficile a échantillonner et demande
beaucoup de temps pour parvenir a une connaissance satisfaisante. Ces méta-communautés
regroupent un ensemble important de communautés locales qui sont en général définies par
leur environnement immédiat (habitat). La diversité locale, ou diversité alpha, est en général
considérée comme celle qui est liée a un habitat donné dans un lieu donné. Quand nous
¢chantillons un récif nous observons ou capturons un certain nombre d’espéces que nous
considérons en général comme représentatives de la diversité alpha. Il se pose cependant
deux questions fondamentales que la plupart des scientifiques n’abordent pas de facon
explicite : 1- les limites de I’habitat ; 2- la proportion des especes échantillonnées par rapport
aux especes réellement présentes dans I’habitat.

La limite de 1’habitat ne comporte pas une réponse unique, 1’habitat étant fonction de
I’espéce. En milieu récifal les poissons en sont un excellent exemple. Ainsi beaucoup
d’espéces sont inféodées a des territoires de quelques m? pour 1’ensemble de leur vie juvénile
et adulte (mais pas larvaire) alors qu’a ’autre extréme, certaines especes passent d’un récif a
I’autre en peu de temps (de quelques heures a quelques jours). La notion d’habitat n’est donc
pas la méme pour toutes ces especes et il devient par conséquent rapidement difficile de
situer les limites spatiales de la diversité alpha.

Les poissons de récifs sont en général échantillonnés par comptage visuel, une
méthode non destructrice et relativement reproductible. Ces comptages ne permettent
cependant de percevoir qu’'une partie de la diversité alpha. De nombreuses especes sont soit
trop petites (ex. Gobiidae, Trypterygiidae, Blenniidae), soit camouflées (ex. Scorpaenidae,
Platycephalidae), soit cachées (Plesiopidae, Muraenidae, Holocentridae ...), soit craintives
(certaines especes commerciales), soit présentes de facon intermittente (espéces a grand
rayon d’action). D’autres méthodes, en particulier 1’utilisation d’ichtyocides (ex. la roténone)
permettent de capturer une partie de ces espéces difficiles a observer en plongée. La
combinaison de ces péches expérimentales et des observations en plongée permet d’obtenir
une bien meilleure perception de la diversité alpha, mais une telle approche ne peut se faire
que sur des aires limitées et de fagon exceptionnelle. Méme une telle combinaison ne permet
pas d’accéder a certaines parties du peuplement, comme le montre 1’exemple suivant en
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Nouvelle Calédonie. Les serpents marins sont trés abondants en Nouvelle Calédonie. Un
genre, les Laticauda (« tricots rayés»), mangent presque exclusivement des poissons
anguilliformes. Il est facile de collecter un grand nombre de ces serpents et de leur faire
régurgiter leurs proies. Une analyse de ces contenus stomacaux sur un seul ilot a permis de
découvrir 13 especes de Muraenidae jusqu’alors non répertoriés de Nouvelle Calédonie
(Ineich et al. 2007). 11 serait donc illusoire de croire que 1’on puisse connaitre la « vraie »
diversité alpha des poissons d’un récif. En I’absence de cette donnée il sera donc utile de
tenter d’en obtenir une approximation aussi fiable et reproductible que possible. Dans une
premicre approche on peut estimer que la combinaison péches expérimentales a la roténone et
observations en plongée est une bonne représentation de la diversité alpha sur un récif donné.
Comme indiqué précédemment les observations en plongée constituent de nos jour la
méthode préférée d’échantillonnage des poissons de récif. Si cette méthode est satisfaisante
on devrait observer une proportion constante d’espéces pour cette méthode comparée a
I’ensemble des especes répertoriées. Nous disposons de deux jeux de données (figure II-15)
permettant d’évaluer cette hypothése, I’un en Nouvelle Calédonie, ’autre en Polynésie. 11
existe un effet significatif (p= 0.04) du nombre d’espéces sur la proportion d’especes
observées en plongée. En revanche il n’existe pas d’effet du lieu, les deux jeux de données
donnant sensiblement la méme proportion (53% en Nouvelle Calédonie ; 48% en Polynésie).
Ce jeu de données suggere donc que plus la diversité alpha est ¢levée et moins elle est
mesurée correctement. La dispersion des résultats indique aussi qu’il n’est pas possible avec
ce jeu de données (nous verrons par la suite qu’il existe d’autres méthodes beaucoup plus
efficaces) de prévoir avec précision la diversité alpha « vraie ». Il faut cependant remarquer
que des simulations (Ewald 2003) ont montré que la non prise en compte des especes les
moins fréquentes n’affectait en général pas de fagon significative les relations entre diversité
et les facteurs locaux.
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Figure II-15 : comparaison de la diversité des poissons de récif observés en plongée et
I’ensemble des espéces connues de ces récifs. Losanges creux : Nouvelle Calédonie ; Carrés
pleins : Polynésie

I1-3-2- Relations entre diversités alpha et gamma
La théorie (Hillbrand et Blenckner, 2002) prévoit qu’il existe une relation croissante

entre la diversité alpha et la diversité gamma. C’est logique puisque toutes les especes d’un
habitat d’une ile proviennent nécessairement d’une méta-communauté et que cette dernicre a
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par définition plus d’espéces puisqu’a de trés rares exception pres, elle couvre plusieurs
habitats. La forme de la courbe reliant ces deux diversités peut étre instructive (ex. Loreau
2000), mais I’intérét se situe davantage dans : 1- les facteurs expliquant la variance observée
dans cette relation ; 2- la hiérarchie de ces facteurs ; 3- les différences de relations existant
pour des sous-groupes des peuplements (par ex. pour les structures croisées).

Les relations entre diversités alpha et gamma vont étre affectées par les facteurs qui
agissent sur chacune de ces diversités. La diversit¢é gamma comme vu dans les paragraphes
au début de ce chapitre, est sensible a des facteurs agissant a grande échelle. La diversité
alpha devrait étre affectée indirectement par ces facteurs a grande échelle par I’'intermédiaire
de la diversité gamma. Le role des facteurs a grande échelle sur la diversité alpha est
rarement étudié a des échelles dépassant le millier de km et la plupart des analyses
disponibles portent sur les peuplements végétaux. Cornell et al. (2007) ont cependant montré
que les facteurs a grande échelle pouvaient avoir un impact important sur ce niveau de
diversité. Ce type d’analyse n’a cependant pas encore été entreprise pour les poissons de
récif. Dans ce qui suit nous allons examiner un exemple basé sur les campagnes IRD dans le
Pacifique Sud. Il est important de noter que la diversité alpha sera cependant en plus affectée
par des facteurs locaux, tels que le type d’habitat, la profondeur ou encore I’intensité des
apports terrigénes.

La zone d’étude (figure 11-16) couvre environ 8000 km d’est en ouest et regroupe 9
régions pour lesquelles les diversités gamma sont connues. Un total de 38 iles ont été
¢échantillonnées, pour chacune d’elle nous avons le nombre total d’especes observées qui peut
étre utilisé en premiére approche comme la diversité gamma au niveau insulaire. Un total de
1529 transects a été réalisé sur ces iles. Pour chaque transect nous disposons de la diversité
alpha (nombre d’espéces observées par transect) et de la structure des espéces au niveau
trophique et taille. Par ailleurs nous avons considéré dix facteurs classés en trois groupes :

e facteurs a grande échelle: distance au centre de biodiversité, degré
d’isolement de la région, surface des terres émergées, surface des récifs

e facteurs insulaires : taille des iles, degré d’isolement des 1les, latitude

e facteurs locaux : type de récif, surface du récif, niveau de 1’effort de péche

Figure II-16 : emplacement des iles échantillonnées pour I’analyse des relations entre
diversité alpha et diversité gamma pour les poissons de récif
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La premicre étape a ¢t¢ d’examiner la relation entre diversité alpha et la diversité
régionale (Figure II-17). La relation est trés significative (2= 0.35 ; N = 1529 ; p < 10”) mais
un graphe regroupant autant de points n’est pas explicite, aussi ai-je uniquement représenté
les moyennes de chaque région avec I’intervalle de confiance a p = 0.95. Cette figure montre
que la variabilité intra-région est faible, mais qu’en revanche la variabilité inter-région est
forte. Ceci suggere que d’autres facteurs interviennent et ceci a différentes échelles.
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R?>=0.35 N=1529 p <0.0001

2- Forte variabilité Inter Région 0 w T w w T T w w 1
300 350 400 450 500 550 600 650 700 750
Diversité Régionale gamma
Figure II-17 : relation entre diversité alpha et diversité régionale gamma pour neuf régions du
Pacifique Sud.

Dans un deuxiéme temps on peut descendre d’un niveau dans 1’échelle spatiale et
examiner les relations entre diversité alpha et diversité gamma cette fois-ci au niveau
insulaire. Comme nous le verrons par la suite, le type de récif’ a une influence significative
sur la diversité alpha, la diversité maximale étant en général observée sur les récifs barriere et
la diversit¢ minimale sur les récifs frangeants. Pour illustrer la relation diversité alpha —
diversit¢ gamma insulaire (Figure II-18) seules les iles ou les récifs barriere ont été
échantillonnés ont été retenues. Il est certain que dans une analyse plus avancée il conviendra
d’intégrer toutes les observations et la nature du récif. La relation est croissante et les
données suggerent que pour les diversités insulaires les plus élevées il y a une asymptote. Les
données sur des iles avec une diversité gamma trés élevée manquent, mais des informations
partielles provenant d’Indonésie (Kulbicki, 1996) tendent a confirmer cette tendance. Cette
derni¢re indique qu’il existe probablement un seuil de « saturation » en especes a petite
échelle et que le recoupement en composition spécifique d’un récif a ’autre (diversité beta —
voir paragraphe suivant) dans ces iles trés diversifiées serait important. Ceci suggere une
répartition spatiale de la ressource et son exploitation par les espeéces qui pourraient étre
différentes suivant que I’on est dans une ile a faible ou forte diversité gamma. Ceci pourrait
avoir des conséquences importantes en terme de gestion car dans une ile a forte diversité on
aurait dans ce cas un morcellement spatial de la diversité qui en rendrait la gestion plus
difficile que sur une ile moins diversifiée ou la diversité serait répartie de fagon plus
homogene.

> Type de récif : dans ce rapport quatre principaux types de récif ont été considérés : 1- frangeant : récifs adossés a la cote,
en général bordés par des eaux lagonaires ; 2- intermédiaires : récifs situés au milieu d’un lagon ; 3- barriére : partie interne
des récifs délimitant le lagon et I’océan ; 4 — pente externe : partie océanique des récifs délimitant le lagon et 1’océan ou dans
le cas de récifs frangeants donnant directement sur 1’océan la partie au-dela du déferlement de la houle
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Figure II-18 : relation entre la diversité alpha des poissons de récif et la diversité insulaire
pour les récifs barriere de 20 iles du Pacifique Sud. Les barres indiquent I’intervalle de
confiance (p= 0.95)

I1-3-3 — Effets des facteurs a différentes échelles sur la diversité alpha

La troisieme étape a consisté a analyser les effets des dix facteurs retenus sur la
diversité alpha. Le choix des facteurs n’est sans doute pas optimal avec plusieurs facteurs
tendant a se recouper aux différentes échelles (isolement, surface des terres émergées, surface
des récifs) et le modele n’est pas équilibré puisqu’il intégre 7 facteurs agissant a grande
échelle et seulement trois a 1’échelle locale. Un modéle GLM (Tableau II-6) apporte
cependant des informations importantes dans notre compréhension de la distribution spatiale
de la diversité alpha :

e la variance expliquée par le modéle est importante (1> = 0.58 ; N=1529 ; p< 107)

e neufdes dix facteurs analysés ont une contribution significative

e la proportion de variance expliquée (53%) par les facteurs a grande échelle
(région et ile combinées) est sensiblement identique a la proportion expliquée
(47%) par les facteurs locaux

Ce dernier résultat est trés important car il indique que sur un récif donné le nombre
d’espéces que I’on y observera est pour moitié expliqué par des facteurs a grande échelle, sur
lesquels le gestionnaire n’a aucune emprise, et pour moitié par des facteurs locaux. Comme
indiqué précédemment le modele n’est pas équilibré et il faudrait approfondir trés
sérieusement cette analyse en y ajoutant d’autres facteurs locaux et régionaux et si possible
en intégrant davantage de données. Le message reste cependant fort, la diversité locale
dépend de facon tres significative de facteurs a grande échelle. Les conséquences en terme de
gestion sont importantes, surtout quand on sait que la biomasse est fonction de la diversité
locale (cf chapitre VII).

Ce mode¢le integre une quantité importante d’information qu’il peut étre utile pour
mieux percevoir certains phénomenes de décomposer en relations bivariées. Des centaines de
telles relations sont possibles (je laisse le soin aux personnes férues d’analyse combinatoire
de trouver combien il est possible d’en réaliser ...) et chacune apporte seulement une vue
partielle, mais souvent utile pour décortiquer les phénoménes en jeu. Trois exemples sont
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donnés ci-apres pour illustrer quelques aspects de la variation de la diversité alpha avec des
facteurs a plusieurs échelles spatiales.

Tableau II-6 : résultat d’un GLM (pas a pas ascendant) liant la diversité¢ alpha (1529
transects) avec des facteurs a trois échelles spatiales (région, ile, récif). Les chiffres indiquent
le rang d’entrée de la variable dans le modele. r? = 0.58

REGION ILE RECIF
SURFACE TERRES 4 t ISOLEMENT 2 1 HABITAT 1 Variable DISCRETE
SURFACE RECIFS 6 1 LATITUDE 5 1 SURFACE RECIF 3 t
ISOLEMENT 7 i TAILLE ILE NS PECHE 8 1
DISTANCE au C.B. 9 '
I Facteur augmentant la Diversité 1 Facteur diminuant la diversité

Dans le premier exemple (figure 1I-19) les variations de la diversité alpha sont
examinées en fonction de la taille des iles et du type de récif. D’aprés le tableau II-6 la taille
de I’1le ne joue pas un rdle significatif dans la diversité alpha. Cette absence d’effet qui peut
paraitre trés étonnant quand on connait les forts liens théoriques existants entre diversité
alpha et taille des iles (McArthur et Wilson, 1967), s’explique par I’'importante corrélation
dans le Pacifique entre taille d’ile et degré d’isolement. L’effet « ile » est donc en fait masqué
par D’effet «isolement ». Ce type de phénomeéne statistique ne doit cependant pas faire
oublier I’importance que peut revétir un facteur (Diniz-Filho et al. 2003) dans de telles
conditions.
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Figure II-19 : relations entre la diversité¢ alpha et la taille des iles et le type de récif. Les
droites correspondent aux récifs frangeants (rose) et externe (bleu).

Dans le cas présent, plus une ile est grande et plus cette diversité augmente, mais il

n’y a pas de différence significative dans la pente de cette relation en fonction du type de
récif. Ceci indique que la taille de I’ile agit de fagon identique sur la diversité alpha quelque

42



soit le type de récif, cependant les ordonnées a I’origine ne sont pas identiques, les récifs de
la pente externe ayant les plus fortes valeurs et les récifs frangeants les plus faibles.

La diversité alpha tend a diminuer avec 1’effort de péche (figure 11-20) pour les iles de
taille moyenne a grande (> 500 km?). Sur les iles plus petites nous n’avions que trés peu
d’effort de péche. Ce dernier est difficile a apprécier et I’indice utilisé est une combinaison de
plusieurs parameétres : densité humaine / km? de récif, consommation de poissons, vente de
poissons, distance des métropoles au lieu d’échantillonnage, distance de ce dernier a la cote.
L’effort de péche agit de facon similaire pour les différents types de récifs, a I’exception des
récifs frangeant pour lesquels la pente est beaucoup plus forte. Il serait erroné de conclure
d’apres cette figure que les especes disparaissent avec la péche. En fait, il est probable que la
densité des especes diminuant elles deviennent moins disponibles a 1’observation. Il est
probable que la diversité beta diminue également mais il reste a le tester.
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Figure II-20 : relations de la diversité alpha avec ’effort de péche et le type de récifs

Le dernier exemple porte sur I’influence du degré d’isolement des iles sur la diversité
alpha (figure II-21). Plus une ile est isolée et plus sa diversité alpha sera faible. La figure
suggere qu’il existe cependant des différences régionales, non pas dans la pente de la relation
mais dans I’intercepte. Ainsi la diversité alpha dans les Tuamotu sera toujours inférieure a
celle observée aux Fidji ou en Nouvelle Calédonie, quelque soit la taille de 1’ile.
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Figure II-21 : relations de la diversité alpha avec le degré d’isolement des iles et la région
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I1-3-4 Effets de facteurs a différentes échelles sur les composantes de la diversité
alpha

L’étape suivante, comme indiqué au début de ce paragraphe sur la diversité alpha, est
d’analyser les liens entre les différentes composantes de la diversité alpha avec les facteurs
du milieu. En effet il est probable que toutes les espéces ne réagissent pas de la méme fagon
aux facteurs structurant la diversité alpha et donc que certains groupes d’espéces soient plus
sensibles que d’autres a certains facteurs. Nous allons examiner, d’une part, 1’effet de ces
facteurs sur la diversit¢ des groupes trophiques et de taille et, d’autre, part la proportion de
ces différents groupes. Il faut considérer ceci comme une premiere approche, il serait en effet
souhaitable d’étendre ce type d’analyse aux groupes fonctionnels ou aux groupes
taxonomiques (familles, genres, clades ...). Ceci permettrait de mieux comprendre la
structure observée dans différentes régions, avec des perspectives de gestion importantes. En
effet, on peut considérer que la diversité¢ alpha au sein d’un groupe fonctionnel est une
indication de la redondance dans ce groupe. La redondance est un paramétre important dans
de nombreuses hypothéses sur la stabilité, résistance et résilience des peuplements aux
perturbations (ces aspects de la diversité seront abordés au chapitre V).

Pour analyser les effets de facteurs a différentes échelles sur la structure de la
diversité alpha nous disposons d’un modele semblable a celui indiqué sur la figure 11-22. 11
s’agit de lier une matrice Y regroupant le nombre d’espéces par groupe avec une matrice X
qui peut se subdiviser en facteurs régionaux, insulaires et locaux. Il existe de nombreuses
approches statistiques a ce type de probléme. J’ai opté dans un premier temps pour
’utilisation de la PLS (Partial Least Square Analysis) qui est une approche inférentielle
(autrement dit similaire 8 un GLM mais avec une matrice Y et non un vecteur Y). L objectif
est ici de montrer de facon grossiere comment se positionnent les différents facteurs et
quelles sont leurs contributions a expliquer la variance observée, mais il est certain qu’il
faudra par la suite affiner considérablement cette approche. Cette analyse sera complétée par
quelques exemples bivariés, comme au paragraphe précédent, dans le but de mieux
comprendre certains des phénomenes sous-jacents a 1’approche globale. Les exemples traités
utilisent les mémes données de terrain que les exemples précédents (paragraphe II-3-1;
figure I1I-16)

L’analyse de la structure trophique (limitée a cinq groupes trophiques : piscivores,
carnivores, herbivores, détritivores, planctonophages) montre (figure 1I-23) que la variance
expliquée par le premier axe est de 34 % et celle du second de 5% seulement. Sachant qu’il y
a 1529 points concernés et 5 classes trophiques ce niveau de variance expliquée sur les 2
premiers axes est important. Le facteur ayant le plus fort impact sur la structure trophique est
la surface du récif ou se réalise I’échantillonnage, le facteur suivant étant la distance au centre
de biodiversité. De fagon plus générale les facteurs locaux ont une influence cumulée plus
importante que celle des facteurs régionaux, les facteurs insulaires ayant I’influence la plus
faible. On note cependant que la péche n’a que trés peu d’influence sur la structure trophique.
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Figure I1-23 : projection sur le plan formé par les deux premiers axes de 1’analyse PLS de la
contribution des 10 facteurs analysés (cf paragraphe II-3-1) sur la diversité de la structure
trophique locale (1529 transects ). Les % indiquent la part de variance expliquée par chaque
axe. En noir les facteurs régionaux, en rouge les facteurs insulaires et en bleu les facteurs
locaux.

Une analyse similaire (figure 11-24) sur les structures en taille (avec 6 classes de taille)
montre que la variance expliquée par le modele est plus faible (28% pour le premier axe et
4% pour le second) avec comme précédemment une prépondérance du premier axe. Les
facteurs qui influencent le plus la structure en taille sont trés similaires a ceux qui jouent pour
I’alimentation, en particulier les deux premiers sont les mémes. Les facteurs régionaux ont
une importance cumulée (part de la variance expliquée) qui est 1égérement plus importante
que celle expliquée par les facteurs locaux, les facteurs insulaires étant encore ceux qui
expliquent la plus petite part de variance. Comme dans le cas précédent la péche n’explique
qu’une faible part de variance.
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Figure I1-24 : projection sur le plan formé par les deux premiers axes de ’analyse PLS de la
contribution des 10 facteurs analysés (cf paragraphe II-3-1) sur la diversité de la structure en
taille locale (1529 transects). Les % indiquent la part de variance expliquée par chaque axe.
En noir les facteurs régionaux, en rouge les facteurs insulaires et en bleu les facteurs locaux.

Ce premier tour d’horizon montre que les structures des peuplements ne sont pas
dominées par un seul type de facteurs mais par une combinaison qui dépend du type de
structure étudiée. En particulier, tout comme pour le niveau de diversité alpha, les facteurs a
grande échelle s’averent tout aussi importants que les facteurs locaux. En terme de gestion il
faut donc retenir que les facteurs a grande échelle non seulement agissent sur le nombre
d’especes observées localement mais aussi sur leurs caractéristiques.

I1 est souvent difficile d’appréhender les effets de chaque facteur sur la structure a
partir de telles analyses multivariées. Une approche bivariée permet de mieux se rendre
compte de I’effet de certains facteurs, mais il faut garder en mémoire que cette approche ne
prend pas en compte les interactions entre facteurs et peut donc conduire a une interprétation
non équilibrée des phénomenes en jeu. Le premier exemple porte sur I’effet de la taille des
iles sur les différentes classes trophiques ou de taille (figure II-25). Comme vu auparavant
(figure 1I-19) la diversité alpha augmente avec la taille des iles mais la pente est différente
pour chaque groupe montrant par la que la taille des iles n’agit pas de fagon identique sur
tous ces groupes. De la méme facon on montre (figure 1I-26) que I’effort de péche a des
effets différents sur la diversité alpha des différents groupes trophiques ou de taille. Ces deux
exemples montrent que des facteurs locaux (la péche) et des facteurs a grande échelle (taille
d’ile) peuvent avoir des répercussions importantes sur la structure de la diversité alpha.
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Figure I1-25 : effet de la taille de 1I’ile sur la diversité alpha de groupes de tailles (gauche) ou
trophique (droite). Chaque point représente la moyenne des transects d’une ile. Les droites
tracées correspondent au groupe de la méme couleur.
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Figure II-26 : effet de I’effort de péche sur la diversité de groupes de tailles (gauche) ou
trophique (droite). Chaque point représente la moyenne des transects d’une ile. Les droites
tracées correspondent au groupe de la méme couleur.

II-4 — La diversité beta

La diversité beta est un aspect trés important de 1’analyse de la distribution spatiale de
la diversité des espéces. Malheureusement ce concept n’est pas pergu de fagcon homogéne
dans la communauté scientifique, pour donner un exemple Koleff et al. (2003) citent 24
algorithmes différents pour estimer cette diversité beta (voir aussi Magurran, 2004). Dans ce
qui suit j’ai choisi délibérément une définition simple de cette diversité¢ (Whittaker, 1960) qui
est I'une des plus souvent employée.
La diversité beta n’est pas véritablement une diversité mais une mesure de la variation
de la diversité (figure 11-27). Supposons que 1’on mesure la diversité alpha sur n récifs et que
I’on range ces n mesures par ordre croissant. Les espéces supplémentaires du récif j par
rapport au récif 7 sont une mesure de la diversité beta. En multipliant les récifs, la moyenne
des mesures disponibles (autrement dit la pente de la courbe reliant les récifs disposés en
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ordre croissant) représenterait la diversité beta (voir Ricotta et al. 2002). Cette diversité est en
quelque sorte une mesure de la redondance entre récifs. Quand beta est élevé (pour une
diversité gamma donnée) cela signifie que la composition spécifique change de fagon notable
d’un récif a autre. En matiére de gestion une diversité beta faible facilite la gestion car
I’ensemble des espéces sera représenté avec un nombre restreint de sites. Une diversité beta
¢levée présente I’avantage d’une plus grande résistance en cas de perturbation, les stratégies
des espéces étant réparties sur un plus grand espace (Hughes et al. 2007).

A

//O

Page

@
,/
,’T B21 = a2 — a1
P

DIVERSITE (NOMBRE D’ESPECES)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
RANG DU RECIF

Figure I1-27 : illustration de la signification de la diversité¢ beta. Chaque point représente la
diversité alpha d’un récif. Les récifs sont rangés par nombre d’especes croissant.

Les poissons de récif représentent une opportunité intéressante pour analyser
comment la diversité beta dépend de la diversité alpha moyenne ou de la diversité gamma. En
effet ces peuplements de poissons se caractérisent par une diversité alpha et gamma souvent
trés élevées, les plus importantes connues pour des vertébrés, ainsi que par une forte
similarit¢ a 1’échelle régionale. Par ailleurs nous pouvons mesurer assez facilement la
diversité alpha a différentes échelles spatiales, cette mesure étant souvent difficile dans les
peuplements tres diversifiés, tels que par exemple les arbres de forét (Vanclay 1998) ou les
oiseaux en milieu tropical (Terborgh et al. 1990), peuplements fréquemment utilisés pour
I’analyse de la diversité.

Dans ce qui suit nous allons considérer les variations de la diversité beta sur un
continuum d’échelles spatiales allant de 50m? a plus de 32 000m? selon une progression
géométrique. Les peuplements de poisson de récif sont échantillonnés le long de transects de
50m de long et 5Sm de part et d’autre du transect. Les observations de poissons sont
regroupées par tranches de 10m, chaque c6té du transect pouvant étre analysé séparément. 11
nous est donc possible de connaitre le cumul du nombre d’espéces le long d’un transect. Les
transects peuvent ensuite étre regroupés entre eux en fonction du type de récif ou tout autre
facteur de I’environnement. Nous disposons de transects dans quatre régions: Nouvelle
Calédonie, Polynésie Francaise, Fidji et Tonga. Plusieurs iles ont été échantillonnées par
région (Tableau II-7). Afin d’éviter des différences dues au type de récif, seuls les récifs
barriére ont été retenus.

Dans un premier temps on va s’intéresser a 1’accroissement de la diversité alpha en
fonction de la surface échantillonnée. Nous pouvons obtenir cette information pour chaque ile
(figures 11-28, 11-29, 11-30) puis en regroupant les résultats par région (figure II-31). Pour
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toutes ces figures on constate qu’il y a un point d’inflexion qui correspond au changement
d’échelle d’échantillonnage. En effet entre 50 et 500m? les observations représentent la
diversit¢é a l’intérieur d’un transect. Au-dela de 500m? il s’agit d’un regroupement de
transects, donc d’informations qui ne sont pas spatialement adjacentes. Ceci montre, si
besoin, que 1’évaluation de la diversité beta est fonction de la continuité de I’échantillonnage.
Beaucoup plus important on se rend compte que la pente au sein d’'une méme région est
quasiment similaire (figure I1I-28, 1I-29) au point que les courbes pour les différentes iles
testées en Nouvelle Calédonie, Fidji ou Tonga restent paralléles et trés proches. Si on teste les
variations de la diversité alpha avec la surface des iles (figure 11-30) on constate que plus les
iles sont grandes et plus la courbe a un intercepte €élevé et une pente forte. Si on compare les
différentes régions (figure 11-31a) les régions avec la plus faible diversit¢ gamma (Tuamotu et
Société) ont des courbes nettement plus basses que les autres. En revanche, la diversité
gamma n’est pas suffisante pour expliquer le positionnement de toutes les courbes. En effet,
Tonga a une diversité gamma inférieure a celle de la Nouvelle Calédonie ou de Fidji qui ont
une diversité gamma similaire. Le passage des graphes en échelle log (figure 11-31b) montre
que la pente des courbes est identique pour les cinq régions testées. Ceci suggere que la
diversité beta est identique pour ces régions.
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Figure 11-28 : augmentation du nombre d’espéces observées avec la surface échantillonnée en
Nouvelle Calédonie. Les surfaces inférieures a 500m? correspondent a des valeurs « intra-
transects », celles au-dela de 500 m? a des valeurs « inter-transects ». Abore et Koné sont
deux sites de la Grande Terre. Uvéa est un atoll a I’est de la Grande Terre ayant une diversité
gamma inférieure a celle de la Grande Terre.
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Figure I1-29 : augmentation du nombre d’espéces observées avec la surface échantillonnée a
Fidji et Tonga. Les surfaces inférieures a 500m? correspondent a des valeurs « intra-
transects », celles au-dela de 500 m? a des valeurs « inter-transects ».A Fidji, I’1le de Lakeba
a une diversité gamma inférieure a celles de Vanua-Levu ou Viti-Levu qui ont des valeurs
similaires. A Tonga, Tongatapu est une ile ayant une diversité gamma inférieure a celles de
Haapai ou Vavau.
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Figure 11-30 : pour 12 iles de Polynésie Frangaise. Toutes sont des atolls des Tuamotu a
I’exception de Mooréa, une ile haute de 1’archipel de la Société. Les surfaces inférieures a
500m? correspondent a des valeurs « intra-transects », celles au-dela de 500 m? a des valeurs
« inter-transects ». Des codes de couleur ont été attribués aux iles en fonction de leur surface
(terres émergées + lagon).
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Figure II-31 : comparaison inter-régions de 1’augmentation du nombre d’especes observées
avec la surface échantillonnée. A gauche (A) les ordonnées sont en échelle normale et les
abscisses en progression géométrique, a droite (B) les échelles sont en log.

Les figures précédentes (figures 11-28 a II-31) suggerent que la diversité beta devrait
étre quasiment constante au sein d’une ile, entre iles d’'une méme région ou entre régions
pour les poissons de récif du Pacifique sud. L’analyse des valeurs calculées (figures I11-22, 11-
23) confirment dans 1’ensemble cette premiére impression avec toutefois des nuances. Au
niveau intra-insulaire la diversité beta diminue avec la surface échantillonnée et varie en
fonction de I’hétérogénéité spatiale (figure 11-32). En effet, les valeurs « intra-transects » (<
500m? échantillonnés) diminuent plus rapidement avec la surface échantillonnée que les
valeurs « inter-transect » ce qui peut s’interpréter comme une hétérogénéité spatiale de
I’habitat supérieure a petite échelle comparée a des échelles spatiales supérieures. Ceci
correspond tres bien a ce qui est observé sur la distribution spatiale des habitats récifaux qui
se caractérisent par une tres forte diversité intra-récifale mais une grande similarité au sein
d’un méme type de récif (ex. Ninio et Meekan, 2002). Au niveau inter-ile (figure 11-32) les
valeurs de diversité beta sont trés similaires et suivent les mémes tendances. Dans 1’exemple
¢tudié la taille de I’1le ou la diversité gamma ne jouent pas de role détectable, a 1I’exception
des valeurs de I’atoll Réka-Réka qui est le plus petit et celui ayant la plus faible diversité
gamma et les valeurs de diversité beta a I’échelle « inter-transects » y sont plus importantes
que sur les autres iles.
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Figure 1I-32 : variations de la diversité beta (algorithme de Whittaker, 1960) en fonction de la

surface échantillonnée et de I’ile. Les iles sont toutes de Polynésie Frangaise. Un code
couleur est donné pour classer les iles en trois classes de taille.
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Figure II-33 : variations de la diversité beta (algorithme de Whittaker, 1960) en fonction de la
surface échantillonnée et de la région.

La comparaison inter-régionale des valeurs de diversité beta (figure I1-33) indique que
les valeurs sont remarquablement similaires. Les variations liées a la connectivité et aux
surfaces échantillonnées sont identiques a ce qui a été observé au niveau intra-régional
(figure 11-32). On note cependant un certain gradient des valeurs pour I’échelle « inter-
transects ». En effet un rangement des régions en fonction de leur diversité gamma croissante
donnerait : Tuamotu, Ouvéa, Tonga, Fidji et Nouvelle Calédonie. Les valeurs de diversité
beta diminuent suivant le méme ordre, Fidji et Nouvelle Calédonie étant cependant
indifférentiables. Ceci suggére que la diversité alpha augmente plus rapidement d’un récif a
I’autre dans les régions ayant le moins d’espéces. Ceci peut étre li¢ a I’échelle a laquelle
s’exprime 1’hétérogénéité spatiale de 1’habitat.

Les conséquences en matiere de gestion ne sont pas négligeables. En effet connaitre le
recouvrement en especes entre habitats similaires est trés important pour déterminer les aires
a protéger pour atteindre une efficacité optimale. Dans des zones a forte diversité gamma,
contrairement a ce que 1’on pourrait penser il faudra donc théoriquement moins de surface
récifale pour couvrir la méme proportion d’espeéces par rapport au nombre total d’espéces que
dans des zones ou la diversité gamma est plus faible. Il faut faire trés attention ici que notre
approche ne concerne que les poissons de récif et aucunement les interactions entre les
peuplements de poissons de ces récifs et ceux d’habitats adjacents tels que les mangroves,
herbiers, algueraies ... Par ailleurs il s’agit ici de proportion de la diversité gamma et non de
nombre absolu d’especes. La qualité des especes est un autre point qui n’est pas abord¢ ici. Il
sera trés important d’en tenir compte dans la définition de mesures de protection visant la
biodiversité (cf chapitres III, IV, V).

I1-5 Conclusion

Les résultats de ce chapitre montrent 1’imbrication profonde existant entre les
différentes échelles de diversité. En particulier les facteurs a grandes échelles jouent un role
essentiel a tous les niveaux et pas seulement aux grandes échelles. Méme a 1’échelle locale la
diversité est expliquée environ pour moiti¢ par des facteurs a grande échelle, ce qui est
considérable et une telle ampleur n’avait pas été mise en évidence, a ma connaissance, dans
les systemes coralliens ou méme dans d’autres écosystemes. Les résultats de ce chapitre
dépassent cependant ce « simple constat ». Le lecteur trouvera ci-apres les résultats qui me
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paraissent importants ou intéressants. Au-dela d’une litanie a la Prévert je voudrais montrer
que ce premier champs de travail sur les récifs du Pacifique offre un potentiel pour I’instant
quasiment inexploité pour tester de trés nombreuses questions d’écologie.

Parmi les principaux résultats on peut donc retenir :

A- Echelle Régionale :

basé sur les listes faunistiques disponibles de poissons de récif il est possible
de définir dans le Pacifique tropical 9 régions biogéographiques

les limites de ces régions présentent de fortes analogies avec les régions
géologiques

la principale scission dans les listes faunistiques se fait entre d’une part iles
petites, océaniques et isolées et d’autre part 1les de grandes tailles, faible degré
d’isolement et apports terrigénes importants

la similitude dans la composition spécifique reste cependant forte d’une région
a ’autre

les principaux facteurs agissant sur la diversité gamma (globale ou en fonction
de la taxonomie, taille ou alimentation) sont la distance au centre de
biodiversité (triangle Indonésie- Mer de Chine- Philippine) et la taille des iles
la structure de la diversité gamma (taxonomique, trophique ou taille) n’est pas
constante mais dépend d’un ensemble de facteurs agissant a grande échelle,
dont la distance au centre de biodiversité, la taille et le degré d’isolement des
iles, la latitude et les surfaces récifales.

malgré la forte similarité spécifique entre les régions biogéographiques que
nous avons définies, il existe des différences significatives de structure entre
régions

B- Echelle locale

la diversité alpha est significativement corrélée a la diversité gamma a
I’échelle régionale et a 1’échelle insulaire

la diversité alpha est trés significativement corrélée a des facteurs tant locaux
que régionaux, la part de variance expliquée dans notre mod¢le par les facteurs
locaux et régionaux étant similaire

la péche n’est pas parmi les premiers facteurs a expliquer la diversité alpha
pour les niveaux de péche disponible dans notre modéle

les structures trophique et de taille de la diversité alpha dépendent de facteurs
régionaux et locaux, la part de variance expliquée par les facteurs régionaux
étant un peu supérieure a celle expliquée par les facteurs locaux

C — Inter-échelle

la diversité beta est fortement dépendante de 1’échelle d’échantillonnage

il existe peu de différence dans la diversité beta au sein d’un archipel ou entre
archipels dans notre jeu de données

la progression du nombre d’espéces avec la surface échantillonnée est
similaire sur I’ensemble des échelles testées (du récif a la région) le nombre
total d’especes étant essentiellement fonction du nombre d’espéces observées
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sur les surface d’échantillonnage ¢lémentaire (fraction de transect dans notre
cas)

La distribution spatiale de la diversité est au cceur des débats en écologie (ex. Leibold
et al. 2004). En quoi nos résultats sont-ils intéressants, quelles hypothéses pourrons-nous
tester, comment peut-on envisager de progresser dans cette approche multi-échelles ?

Il est important de rappeler a ce niveau de la discussion et ceci est valable pour le
reste de ce rapport d’HDR, que corrélation n’est pas synonyme de causalité et dans ce qui suit
on peut voir comme un abus de langage Dattribution d’un «rdle» a des facteurs qui
n’apportent qu’une contribution significative a un modele. Cette réserve étant faite, a mon
sens le role majeur des facteurs a grande échelle sur la diversité alpha est le message le plus
important a retenir de ces premiers résultats. Il est certain qu’il conviendra d’affiner nos
connaissances sur ce role, en particulier en développant des modéles hiérarchiques (linéaires
ou non ; statistiques classiques ou Bayesiennes- voir Ellison, 2004) avec des effectifs
équilibrés, mais il est clair que la diversité observée sur un récif donné est déterminée pour
une part trés importante par des facteurs qui ne sont pas locaux. Ce lien entre diversité alpha
et facteurs régionaux et locaux n’est pas nouveau, loin de 13, le développement récent de la
« macro-écologie » (Leibold et al. 2004) fournit de plus en plus d’exemples et
d’interprétations d’interactions d’échelles. Une premicre revue par Zobel (1997) avait mis en
¢vidence (pour les plantes) le role majeur des pools régionaux d’especes pour expliquer la
diversité alpha et également la composition spécifique en un lieu donné. Cette nouvelle
approche venait en complément d’autres modéles alors existants pour expliquer la diversité
alpha, dont : 1- le mode¢le sur la biomasse intermédiaire (voir Grimme, 1979) : la diversité
maximale est observée a des valeurs intermédiaires de biomasse, modele que contredisent nos
données (chapitre VII) ; 2- le modele de perturbation intermédiaire : la diversité maximale est
observée quand le niveau de perturbation est intermédiaire (Connell, 1978 ; Huston, 1979),
modele qui pourrait étre probablement vérifié en partie par nos données (Chapitres IV, VI,
VII). Hughes et al. (2007) présentent une série d’hypothéses reliant la diversité au niveau de
perturbation ce qui constitue un développement du modéle de perturbation intermédiaire. En
particulier ces auteurs suggerent qu’il y a non seulement un lien entre la fréquence, le niveau
de perturbation et la diversité, mais qu’il existe un « feddback » de la diversité sur les
niveaux de perturbation. Leibold et al. (2004) présentent quant a eux 4 concepts concernant
les méta-communautés basés sur la capacité de dispersion des espéces et leur compétitivité:
1- le « patch-dynamic paradigm » selon lequel la co-existence au niveau régional d’especes
est un « trade-off » entre les capacités de dispersion et de compétition ; 2- le « species-sorting
paradigm » qui implique que les facteurs de 1’environnement vont agir de fagon différentielle
sur les especes suivant les lieux; 3- le « mass-effects paradigm » suggeére que les
peuplements locaux peuvent étre affectés de facon significative par les aléas du recrutement ;
4- le «neutral paradigm » vient en complément des trois premiers et suppose que des
especes, ou leurs individus, peuvent étre globalement équivalentes. Par définition un
paradigme ne se teste pas, mais Leibold et al. (2004) illustrent ces concepts par de nombreux
exemples et nos données pourraient alimenter trés probablement chacun de ces paradigmes.
Gaston (2000) dans une revue des relations entre diversités alpha et gamma indique que cette
derniere peut expliquer jusqu’a 50 - 75% de la diversité alpha, mais les échelles impliquées
sont en général beaucoup plus restreintes que dans notre étude. Gaston (2000) indique
¢galement que les relations entre diversités alpha et gamma sont pour la plupart linéaires
(type 1 d’apres Cornell et Lawton, 1992) alors que dans le cas présent nous obtenons des
relations probablement avec asymptote (type II de Cornell et Lawton) ce qui suggere une
diversité beta élevée ainsi qu’une saturation du milieu en espéces au niveau local. Il convient
aussi de souligner 1’existence d’une littérature abondante sur les relations entre gradients de
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latitude et diversit¢ gamma ou alpha (voir Gaston 2000 ainsi que Willig et al. 2003 ou
Vasquez et Stevens 2004 pour des revues ; Mora et Robertson, 2005 pour la diversité gamma
des poissons récifaux du Pacifique Est ; Floeter et al. 2004 pour ceux de I’ Atlantique tropical)
ou encore sur le role de la taille des iles sur ces mémes diversités (ex. Bellwood et Hughes,
2001 pour la diversit¢ gamma des poissons coralliens). En milieu corallien Cornell et al.
(2007) ont analysé a différentes échelles spatiales (du transect a la région biogéographique)
les relations entre diversité alpha et diversité gamma des coraux. Ils trouvent que la pente de
ces relations est dépendante de 1’échelle étudiée. Plus 1’échelle est grande et plus la pente
devient importante. Ceci implique que la proportion d’espéces en commun est plus
importante entre sites proches qu’entre sites €loignés, ce qui est un résultat des plus logiques.
Par ailleurs, ils ont aussi montré que la proportion d’especes différentes entre habitats restait
la méme aux différentes échelles. En dehors du type d’habitat ces auteurs n’ont pas examiné
le role de facteurs environnementaux aux différentes échelles spatiales retenues. C’est
précisément ’amplitude du réle que les facteurs régionaux semblent jouer pour les poissons
de récif qui me parait originale dans mon rapport. La question est de déterminer pourquoi
pour ces poissons les facteurs a grande échelle sont sans doute aussi importants. L’étape
suivante est de percevoir les conséquences en terme de fonctionnement de ces systémes et
naturellement en terme de gestion. Il est probable que répondre a la premicre question
prendra du temps. En effet il existe déja de nombreuses « écoles » qui tentent d’identifier les
facteurs a I’origine de la diversité des poissons coralliens (Harmelin-Vivien, 1989). Beaucoup
s’orientent sur des modeles ou le recrutement des juvéniles est en partie stochastique (ex.
Sandin et Pacala 2005) avec une part plus ou moins importante d’autorecrutement (Jones et
al. 2006). D’autres s’orientent vers des modeles (ex. Hixon et al. 2002 ; Carr et al. 2002 ;
Belmaker et al. 2005) ou intervient le milieu d’accueil (refuges, prédations, nourriture étant
les principaux facteurs limitant), avec bien entendu des modéles mixtes (ex. Armsworth
2002 ; Almany, 2004). Harmelin-Vivien (1989) faisait déja remarquer que les conclusions
des modéeles présentés étaient fonction de I’échelle spatiale et temporelle considérée et que
ces modeles étaient souvent complémentaires si on prenait le soin d’envisager un panel
d’échelles. Nos données et premiers résultats ne peuvent ni infirmer ni confirmer ce type de
mod¢les mais en les combinant avec des informations sur la durée de vie larvaire des jeunes
poissons, le niveau d’autorecrutement, les densités et biomasses de prédateurs, la densité des
abris et les niveaux de production primaire (benthique et pélagique) il est trés probable que
notre compréhension pourrait considérablement s’affiner.

La définition de régions biogéographiques a partir des listes faunistiques est une étape
indispensable dans 1’analyse des relations de la diversité a diverses échelles spatiales. Ce
travail a été réalisé récemment pour I’Atlantique par Floeter et al. (in press), mais & ma
connaissance cela n’a pas encore été entrepris dans 1’Indo-Pacifique, probablement parce que
les listes faunistiques présentent encore trop d’incertitudes. Cependant, sans cette étape la
diversité gamma régionale ne pourrait étre estimée et on ne pourrait y associer des facteurs a
grande échelle. Il est difficile d’estimer la qualité de ces régions. Il est certain qu’une
meilleure connaissance de la distribution géographique des espéces permettrait de consolider
cet acquis. Le recouvrement entre ces régions biogéographiques et les limites géologiques me
parait cependant remarquable et on peut le considérer comme un gage d’une certaine réalité.
Springer (1982) puis Springer et Williams (1990) avaient déja constaté un fort recouvrement
entre la distribution de nombreuses familles de poissons et invertébrés dans le Pacifique
tropical et les limites de plaques tectoniques. Santini et Winterbottom (2002) ont également
constaté un fort recouvrement entre régions biogéographiques et géologiques dans une
analyse de 1’Indo-Pacifique (limitée a 1’est au 180°E) basée sur la phylogénie. A noter une
convergence de nos limites de régions avec celles de Santini et Winterbottom (2002) alors
que les approches utilisées sont tres différentes (respectivement liste faunistique et
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phylogénie). L’existence d’un centre de biodiversité pour les poissons de I’Indo-Pacifique est
maintenant amplement acceptée avec plusieurs hypothéses en compétition (Briggs, 2003 ;
Carpenter et Springer, 2004), la diversité gamma décroissant de fagon radiale a partir de ce
centre (Bellwood et Hughes, 2001). Les relations entre diversités alpha et gamma suivant la
distance a ce centre pourraient étre utiles pour départager certaines des hypotheses émises
pour justifier I’existence de ce centre de diversité. L’une des hypotheses, dite du « Mid-
Domain » (domaine médian) suppose que la concentration des especes dans le centre de
biodiversité est due au recouvrement des aires de répartition d’un grand nombre d’espéeces
ayant de vastes répartition géographiques. L’effet du « mid-domain » a été testé sur les
poissons et coraux de I’Indo-Pacifique par Connolly et al. (2003), montrant que cette
hypothése bien qu’elle puisse expliquer une certaine part de cette distribution engendrait des
différences importantes avec ce qui était observé sur des gradients de latitude ou longitude.
Bellwood et al. (2005) ont repris ces travaux pour montrer qu’en fait il y avait interaction de
plusieurs facteurs pour expliquer la distribution spatiale de la diversité gamma des poissons et
des coraux sur I’ensemble de I’Indo-Pacifique. Ces auteurs démontrent qu’essentiellement
trois facteurs étaient impliqués : la surface d’habitat disponible, le domaine médian et dans un
moindre mesure la disponibilité d’énergie. L’ hypothése du domaine médian est ouverte a
débat (voir revue par Colwell et al. 2004) et il existe de nombreux algorithmes disponibles
(voir liste dans Bellwood et al. 2005), cependant les résultats de Bellwood et al. (2005)
laissent peu de doute sur la réalité de ce phénomene. Il pourrait cependant étre utile de vérifer
cette hypothése par une démarche différente. En particulier, si cette hypothése est vérifiée on
devrait alors observer une augmentation relative des diversités alpha et des abondances a
mesure que 1’on se rapproche de ce centre. En effet, la plupart des especes ont des densités
maximales a proximité de leur centre de distribution (McGill et Collins C. 2003) et comme
nous le verrons au chapitre VII la probabilité de détecter une espéce augmente avec sa
densité, donc a diversité gamma égale, la diversité alpha détectée devrait étre supérieure pres
du centre de biodiversité, confirmant ainsi I’hypothése du « mid-domain ». Gaston (2000) a
rappelé que de trés nombreuses études ont tenté de mettre en relation la diversité gamma avec
la latitude et en corollaire le niveau d’énergie disponible. Nos données indiquent que la
latitude a un effet secondaire pour le nombre total d’espéces, mais que si on considére les
structures ce facteur pouvait devenir essentiel. Mora et Robertson (2005) ont montré que pour
les poissons de récif du Pacifique Est le gradient latitudinal observé dans la diversité gamma
¢tait 1i¢ @ une combinaison des effets du « mid-domain » et du niveau d’énergie, rejoignant
ainsi les conclusions de Bellwood et al. (2005). Mora et Robertson (2005) ont cependant
montré que pour les espéces ayant une aire de répartition restreinte ces facteurs étaient peu
importants et que leur présence s’expliquait davantage par des facteurs locaux. En
conclusion, ces auteurs préconisent une approche a plusieurs échelles, a la fois inter-régionale
et intra-régionale pour analyser la distribution spatiale des especes. Nos résultats appuient ces
conclusions et montrent que les traits de vie et la taxonomie sont également a prendre en
compte car les facteurs a petite ou grande échelle n’ont pas la méme influence sur les especes
en fonction de ces caractéristiques.

Un certain nombre d’analyses ont été effectuées sur les facteurs influencant la
diversité gamma, pour les poissons de récif on peut citer en particulier Bellwood et Hughes
(2001), Bellwood et al. (2005) ou Mora et Robertson (2005). En revanche a ma connaissance
presque rien n’existe sur les relations entre structure de cette diversité gamma et les facteurs
de I’environnement a diverses échelles, au mieux Bellwood et Hughes (2001) ont analys¢ les
relations entre la structure taxonomique au niveau de 13 familles importantes pour les
poissons de récif et un nombre restreint de facteurs a grande échelle. Ils en avaient déduit des
relations probables avec les structures trophiques mais sans les démontrer. Nos premiers
résultats sont en apparente contradiction avec Bellwood et Hughes (2001), des problémes
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d’échelle étant trés probablement a ’origine des différences entre les deux études. Par
ailleurs, nous avons analysé comment la structure de la diversité gamma était affectée, non
seulement pour la taxonomie mais aussi la taille et I’alimentation. Ceci s’est révélé important
dans la mesure ou les relations entre diversité alpha et gamma sont fortes, les facteurs
influencant la diversit¢é gamma influencant par cascade la diversit¢ alpha de fagon trés
significative (environ 50% de la variance expliquée). Ce type de résultat ameéne des éléments
nouveaux dans notre compré¢hension du fonctionnement des peuplements de ces poissons
récifaux. En effet, si la structure de la diversité gamma se retrouve au niveau de la diversité
alpha ceci suppose soit une certaine homogénéit¢ d’environnement au sein d’'une méme
région biogéographique (ce qui est plausible si on considere le recouvrement observé entre
régions biogéographiques et régions géologiques ou climatiques) soit une certaine plasticité
des especes leur permettant de s’adapter a des conditions environnementales variées. Dans les
deux cas cela aboutit a un certain « forcage » de la diversité alpha en fonction de la diversité
gamma avec des conséquences probablement importantes sur le potentiel halieutique de ces
peuplements. En effet, comme ce sera démontré dans le chapitre VII, il existe des relations
trés significatives entre diversité alpha et abondance ou biomasse. En conséquence la
structure en abondance ou biomasse d’un peuplement sera directement dépendante de la
structure de la diversit¢ gamma. Ainsi par exemple dans une région ou les herbivores
dominent la diversité gamma il est a prévoir que ces poissons domineront aussi les structures
en densité ou biomasse ce qui a des répercussions évidentes en matiere de gestion.

Nos premiceres analyses montrent une grande constance des courbes de diversité beta
d’une région a I’autre et en fonction des facteurs a grande échelle. Il existe peu de littérature
sur les variations de cette mesure de la diversité avec les facteurs a grande échelle (Loreau,
2000 pour une revue ; Crist et Veech, 2006), un des challenges d’aprés Loreau (2000) étant
de comprendre les relations entre diversité alpha et beta a diverses échelles. Nekola et White
(1999) ont expliqué (sur des foréts de résineux) les variations de la diversité beta par une
diminution de la similarité environnementale avec la distance (gradients climatiques dans leur
cas, mais océaniques dans le ndtre) ou/et par les capacités de dispersion. En ce qui nous
concerne il est probable qu’il y a effectivement interaction de ces deux causes, cependant a
I’heure actuelle nous ne sommes pas en mesure de mesurer 1’influence respective de chacune,
d’autant que la diversité beta est dans notre cas d’une constance surprenante. A ce propos,
Chave et Leigh (2002) font remarquer que les diversités alpha et beta dépendent de fagon tres
importante des especes les plus communes (donc les mieux échantillonnées). Condit et al.
(2002) ont cependant montré qu’une grande hétérogénéité spatiale de ’habitat a petite échelle
pouvait engendrer une forte hétérogénéité des peuplements (avec cependant dominance de
quelques especes) et donc un beta relativement fort. Notre observation de courbes de
diversité beta quasiment constantes en fonction des échelles spatiales a de profondes
implications a la fois d’un point de vue théorique et pratique. En effet cela entraine que la
diversité alpha d’un lieu donné dépendra essentiellement de la répartition des espéces a tres
petite échelle, autrement dit des conditions environnementales a petite échelle. Cela implique
aussi que la diversité alpha se sature quand la diversité gamma devient importante. Cornell et
Lawton (1992) avaient défini deux types de relations entre diversités alpha et gamma : 1- le
type I dans lequel beta est constant ce qui entraine une augmentation linéaire de la diversité
alpha a mesure que la diversité gamma augmente, sans saturation en especes ; 2- le type II ou
beta n’est pas une constante mais est fonction de la diversité gamma, avec saturation locale
du nombre d’especes. Les variations que nous obtenons pour beta indiquent sans ambiguité
une saturation. Ce type de situation est semble-t-il moins courant que le type I (Arita et
Rodriguez, 2002 ; Koleff et Gaston, 2003). Les raisons d’une telle saturation seraient tres
intéressantes a mettre en évidence car cela sous-tend des principes de fonctionnement. Par
exemple, comme indiqué précédemment une telle saturation pourrait étre attribuée a un plein

57



emploi de certaines ressources (ex. alimentaires, refuges) ou a une limitation des
recrutements ou a une pression de mortalité (prédation, parasites, maladies ...) qui écrétent la
diversité au-dela d’un certain seuil. Nos résultats confirment aussi 1’existence d’une relation
entre la valeur de la diversité beta et I’échelle considérée (Lennon et al. 2001), ce qui montre
I’importance d’utiliser des méthodes standardisées pour analyser les relations de la diversité
selon diverses échelles spatiales (dans ce cadre voir Loreau 2000 pour une critique de
I’interprétation des courbes alpha-gamma). Dans notre approche des relations entre diversité
alpha et gamma nous n’avons pas standardisé 1’obtention de la diversité gamma (voir Williot
2001, pour les problémes associés a la standardisation de la diversité gamma). En particulier
cette diversité ne se réfere pas a une unité de surface commune entre les différentes régions
retenues. Ceci peut potentiellement poser un probleme (Caley et Schluter, 1997) car il est
évident que la diversit¢ gamma s’accroitra avec la surface échantillonnée. Dans deux
applications (chapitre VII et article soumis sur les relations diversité-environnement dans 10
atolls de Polynésie) j’ai utilisé une estimation de la diversité gamma standardisée (basée sur
les courbes d’accumulation d’espéces en fonction de I’effort d’échantillonnage) sans que cela
ne change les résultats de facon significative. Pour finir il convient de noter que j’ai utilisé¢
une forme simple d’estimation de la diversité beta. Koleff et al. (2003) ont montré que
d’autres algorithmes pour estimer la diversité beta pouvaient étre beaucoup plus informatifs
sur les causes de variations de la diversité. En particulier ces auteurs recommandent 1’emploi
d’algorithmes qui prennent en compte simultanément présence et absence des especes ainsi
que le niveau de diversité¢ global (gamma). Il reste donc encore beaucoup de chemin a
parcourir pour explorer les variations spatiales de diversité dans nos jeux de données. Par
exemple Harborne et al. (2006) ont utilisé une cartographie de la diversité alpha pour estimer
la diversité beta sur des récifs. Cela leur a permis de corréler cette diversité beta avec des
facteurs du milieu tels que la profondeur ou I’exposition a la houle dans des modéles
continus. Le développement de la télédétection rend possible [’obtention de cartes
comportant des informations sur la couverture corallienne ou algale, sur les différentes
composantes géomorphologiques des récifs ... Il serait donc possible de superposer nos
connaissances de la diversité des poissons avec de telles cartes et analyser les effets de
nombreux facteurs pour lesquels les mesures sur les transects ne sont pas nécessairement un
bon reflet de I’environnement global des poissons. En particulier on pourrait envisager de
corréler la diversité des habitats avec celle des peuplements. Une autre utilisation trés
intéressante de la télédétection est I’estimation de la production primaire (basée sur la couleur
de I’eau) qui d’aprés Chase et Wyberg (2004) peut étre un facteur explicatif important de la
diversité alpha (leurs échantillons provenaient cependant d’étangs et lacs d’eau douce). En
zone récifale peu profonde il n’existe pas a ma connaissance de méthode permettant
d’estimer la production primaire a partir d’image satellite, en revanche il est parfaitement
possible de le faire pour les zones océaniques proches (Joint et Groom 2000). Comme nous le
verrons au chapitre IV il existe une influence significative de 1’exposition océanique sur
I’abondance des espéces et probablement sur leur biomasse (chapitre VII) et la détermination
du degré de production océanique par télédétection pourrait permettre de mieux comprendre
la distribution et diversité des especes.

Nous sommes en droit de nous demander quel type de recherche il serait utile de
développer pour compléter ou finaliser ces premiers résultats. Affiner nos connaissances sur
la diversité gamma peut se faire de nombreuses maniéres, en particulier en : 1- examinant la
littérature sur la taxonomie et systématique des poissons de récif ; 2- réalisant des inventaires
sur le terrain ; 3- examinant les collections des musées. Dans les trois cas ce sont des
procédures lourdes et il est peu probable que 1’on puisse obtenir un gain substantiel dans nos
connaissances sur la diversit¢é gamma a bréve échéance. En revanche sur le long terme ce
type d’investissement me parait important. D’une part cela permettrait d’affiner notre
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compréhension des phénomenes impliqués dans la distribution des espéces, et d’autre part
cela permettrait de mieux évaluer ’endémisme (chapitre III) ou les espéces rares (chapitre
IV). Parmi les zones qui me paraissent utile d’explorer en priorité : 1- le Vanuatu (a cause de
son role probable dans la colonisation d’une partie de la Nouvelle Calédonie et des liens entre
I’arc mélanésien (Papouasie & Salomon) avec les Fidji et Tonga ; 2- les Kirribati et Tuvalu
car ce sont des archipels situés a la jonction de la Micronésie, Mélanésie et Polynésie. Il me
parait aussi important d’acquérir des données sur des facteurs a grande échelle tels que la
surface des 1les, les surfaces et composition des principaux types de récifs sur chaque ile, le
niveau de population humaine (pour les estimations de I’effort de péche) ou développer des
algorithmes pour estimer le degré d’isolement des iles qui soient adaptés aux peuplements de
poissons de récif.

La diversité alpha est a la base de la plupart des travaux en écologie et il est donc
indispensable de poursuivre I’acquisition des connaissances en ce domaine. Nous sommes
cependant confrontés a de nombreuses contraintes. L’évaluation de la diversité alpha est tres
sensible a la méthode employée (comme 1’a montré les variations de la diversité beta en
fonction de la surface échantillonnée) et si nous voulons pouvoir comparer les diversités
alpha et gamma sur de vastes échelles il est trés important de garder une méthode
standardisée. La méthode mise au point par I’IRD (Labrosse et al. 2001) a été utilisée par la
CPS dans 17 pays de la région et est devenue en principe un standard ce qui devrait assurer
de pouvoir incrémenter les bases de données actuelles avec des données compatibles. Le
second point est I’amélioration de nos connaissances sur les traits de vie des especes. Ceci a
déja été évoqué au chapitre précédent, et les développements que nous avons réalisés sur les
structures des diversités alpha et gamma confirment ce besoin. Un troisiéme point important
porte sur 1’acquisition de données environnementales liées a la diversité alpha (facteurs
locaux). A I’heure actuelle il n’existe pas de méthode standardisée adoptée par un nombre
important de chercheurs. L’IRD et la CPS ont dans ce domaine accordé leurs méthodes et
ceci va permettre d’analyser les variations de la diversité alpha avec une grande finesse sur
une échelle spatiale trés importante (plus de 50 iles impliquées). Les avancées actuelles dans
I’acquisition et D’interprétation d’images satellites permettent d’une part d’obtenir des
informations complémentaires aux données environnementales de terrain mais aussi et
surtout d’avoir ce type d’information sur de vastes étendues.

Les données explorées sont uniquement spatiales. La diversité des peuplements varie
au cours du temps avec en particulier I’apparition et la disparition d’espéces suivant les
recrutements et les conditions du milieu. Les suivis temporels a moyen et long terme
manquent cruellement pour 1’analyse de la diversité de ces peuplements. A ma connaissance
il n’existe a I’heure actuelle que 2 programmes de suivis de poissons de récif sur le long
terme : un programme par I’AIMS en Australie qui vise a suivre (depuis 1994) Ia
composition spécifique et ’abondance d’une dizaine de familles de poissons de récif sur un
vaste réseau de récifs et d’ilots disséminés selon un gradient ouest-est et nord-sud ; un
programme de suivi (depuis 1989) de la composition spécifique globale et de la densité dans
une réserve marine a Mooréa (Polynésie Frangaise) par ’EPHE. L’expérience acquise par les
équipes de I’IRD, I’emplacement privilégié du centre IRD de Nouméa et I’inscription tres
probable de nombreux récifs de Nouvelle Calédonie au Patrimoine Mondial de I’Humanité
devraient encourager cet organisme a mettre en place ou a encadrer (avec le concours
d’institutions locales, nationales et internationales) un suivi sur le long terme d’un ensemble
de stations.
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CHAPITRE III

LES ESPECES ENDEMIQUES

Une espéce est endémique si elle ne se rencontre que dans un seul endroit. Le premier
probléme réside a définir ce que I’on entend par « endroit ». Il arrive parfois que I’on assimile
« endroit » et habitat, par exemple il arrive de qualifier une espece de « endémique des
mangroves » pour juste indiquer qu’elle n’est connue que des mangroves. La plupart du
temps cependant 1’endémisme est associ¢ a une localité, par exemple une ile ou une région.
La notion suivante est celle du taux d’endémisme, c.a.d. la proportion d’espéces endémiques
pour une localité¢ donnée. Ce taux va €tre fonction de deux facteurs : la surface de la localité
et le niveau des connaissances. Plus la surface est grande et plus le taux d’endémisme sera
¢levé, tout autre facteur étant égal par ailleurs. A la limite, si on considére la planéte, toutes
les especes y sont endémiques (cherchez 1’alien). Cette notion semble triviale mais revét une
certaine importance quand on désire comparer des taux d’endémisme au cours d’une analyse
biogéographique. Le niveau des connaissances est trés important pour des peuplements
comme ceux des poissons de récif pour lesquels la répartition géographique des especes est
loin d’étre connue de fagon satisfaisante pour I’ensemble des espeéces (Randall, 1998). Pour
donner un exemple le taux d’endémisme des poissons cotiers des iles Hawaii est passé
successivement de 34% en 1960 a 25% en 1992, puis 24,3% en 1995 et de nos jours se situe a
environ 17% suite a I’amélioration de nos connaissances sur 1’identité et la répartition des
especes.

Pourquoi s’intéresser a I’endémisme ? Les espeéces endémiques étant uniques d’un
endroit on peut supposer qu’elles possédent des caractéristiques particulieres. A I’heure de la
conservation de la biodiversit¢ il apparait logique d’apporter un soin particulier a la
conservation de telles especes et il est donc nécessaire de pouvoir les identifier et les
recenser. Par ailleurs on peut s’interroger sur I’importance de ces espéces endémiques dans le
fonctionnement des peuplements. En particulier ces espéces sont-elles importantes par leur
abondance, leur fonction ou leur diversité ou au contraire jouent-elles un réle mineur et
peuvent elles étre associées a des especes rares ?

Nos connaissances actuelles sur I’endémisme des poissons de récif dans le Pacifique
sont assez parcellaires. Allen (2000) a analysé le nombre d’espeéces endémiques et le taux
d’endémisme pour 35 sites de 1’Indo-Pacifique. Dans le Pacifique les lieux comportant le
plus grand nombre d’espéces endémiques sont d’apres son étude I’Indonésie, les Hawaii, les
Philippines, le sud du japon et les iles Marquises. En terme de taux d’endémisme (%
d’espéces endémiques) le classement est 1égérement différent avec les Hawaii venant en téte,
suivies de I’lle de Paques et des Marquises. En revanche cet auteur, pas plus que d’autres
¢tudes 1’ayant précédé (Randall, 1998) ou suivi (DeMartini et Friedlander, 2004) n’a analysé
les traits de vie des espéces endémiques de poissons de récif ou les facteurs pouvant
expliquer (ou étant corrélés) a cet endémisme.

III-1 Le taux d’endémisme dans le Pacifique insulaire

Parmi les 65 listes faunistiques dont nous disposons 1495 taxa ne sont observés que
dans une seule de ces liste, mais beaucoup de ces especes ne sont pas décrites. Si on restreint
le décompte aux especes décrites le nombre observé est de 1054, soit 20.1% des espéces
décrites. Si on regroupe les especes en fonction des neuf régions biogéographiques définies
sur la figure II-7, le nombre d’espéces endémiques au niveau régional est de 1799, soit 34.3%
des especes décrites. Ces nombres sont beaucoup moins importants que ce qui s’observe pour
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les diverses régions de I’ Atlantique (Floeter et al. in press) ou les taux d’endémisme régional
varient de 10.6 a 86.1% (moyenne 41.5%). Le dénombrement des espéces endémique par
liste faunistique montre que dans la plupart des iles le taux d’endémisme est inférieur a 0.5 %
(Figure III-1). Dans 1’Atlantique les iles isolées ont un endémisme en général plus élevé
(Floeter et al. in press) que ce que nous observons ici pour les iles isolées du Pacifique La
distribution spatiale de I’endémisme (Figure III-2) n’est pas homogene a travers le Pacifique.
Au niveau régional, la région comportant le plus fort taux d’endémisme est le Pacifique ouest
(mer de Chine, Philippines, Taiwan, sud du Japon) suivi de Hawaii et de la Mélanésie sud
(GBR, Nouvelle Calédonie, Fidji, Tonga). La région de Hawaii est connue depuis longtemps
comme une zone de fort endémisme des poissons cotiers dans le Pacifique, en revanche le
taux d’endémisme des deux autres régions n’avait jamais ét¢ mis en évidence. En ce qui
concerne le Pacifique ouest la valeur observée vient ajouter du crédit aux theses de Carpenter
et Springer (2005) qui placent le centre de biodiversité des poissons cotiers du Pacifique aux
Philippines et non en Indonésie comme la plupart de leurs prédécesseurs. Ceci est confirmé
par le taux d’endémisme relativement faible observé en Indonésie. En revanche, 1’Indonésie
resterait un centre d’accumulation puisque c’est la zone ou le nombre d’especes reste le plus
important. En ce qui concerne la M¢lanésie Sud le taux d’endémisme observé pourrait
s’expliquer par la position particuliere de cette région. En effet Kulbicki (in press) a montré
que la Nouvelle Calédonie était le point de rencontre de trois chemins de colonisation, un
venant de la Mélanésie Nord, un autre du Pacifique Sud et un troisi¢me de la GBR. Le méme
raisonnement peut se poursuivre pour les autres composantes de la M¢élanésie avec des
chemins de colonisation convergeant venant du Sud (Australie et Nouvelle Zélande) et du
Nord (Mélanésie du Nord). Par ailleurs, il est trés intéressant de noter la quasi-absence
d’espéces endémiques en Micronésie et Polynésie Nord, ce qui confirme les résultats de
Hughes et al. (2002). 4 priori on pourrait penser que ceci est li¢ a la faible diversité des
habitats dans ces deux régions qui comprennent essentiellement des atolls. La Polynésie du
Sud présente un intérét particulier. Son endémisme régional est relativement bas (2.5%), en
revanche les Marquises ont un taux élevé (7.8%). Cette région présente une diversité
d’habitats supérieure a la Polynésie Nord ou la Micronésie avec la présence d’iles hautes
avec et sans lagon. Les Marquises sont des iles hautes avec une faible couverture corallienne
et leur taux d’endémisme est un peu une intrigue car ces iles sont certes isolées, mais guere
plus que d’autres archipels comme les iles de la Ligne ou Johnston Atoll ou encore Midway
ou Wake qui ont toutes des taux d’endémisme faibles. Elles sont en revanche géologiquement
jeunes, tout comme les iles Hawaii ou I’ile de Paques qui ont aussi de forts taux
d’endémismes, ces deux dernicres étant en plus trés isolées.
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Figure III-1 : distribution du taux d’endémisme parmi les listes faunistiques du Pacifique.
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Figure III-2 : distribution du taux d’endémisme. Les chiffres encadrés en blanc (%) sont ceux
des neuf régions biogéographiques (cf Figure 11-7), les chiffres encadrés en jaune sont ceux
de listes faunistiques. Pour ces derniéres (nom en blanc), seules les listes avec des valeurs
supérieures a 4% sont montrées.

III-2 Analyse des facteurs affectant I’endémisme

Il existe trés peu d’études sur les causes de I’endémisme des poissons de récif
(Hughes et al. 2002). Nous disposons ici de plusieurs facteurs pour chacune des 65 listes
faunistiques. Cinq facteurs ont été analysés : distance au centre de biodiversité, taille des iles,
taille des récifs, latitude et degré d’isolement. Un modele linéaire a été appliqué. Le facteur le
plus significatif (p < 10-6) est la distance au centre de biodiversité. Le degré d’isolement est
le second facteur (p = 0.00002) suivi de la latitude (p = 0.00019), la taille de I'ile et des récifs
n’ont pas d’effet significatif. Une représentation graphique est donnée (Figure III-3) montrant
I’accroissement du taux d’endémisme en fonction de la distance au centre de biodiversité et
de I’isolement des iles. Ce graphe montre une relation linéaire pour les iles les plus isolées
(isolements 1 & 2), la relation se dégradant a mesure que ’isolement baisse. Ces résultats
sont en partie en accord avec la théorie biogéographique des iles qui prédit un endémisme
fonction de la taille des iles et de leur degré d’isolement. En effet si le degré d’isolement et la
distance au centre de biodiversité jouent effectivement un role, la taille des iles ou des récifs
n’est pas un facteur significatif. Une explication possible est la forte corrélation existante
entre distance au centre de biodiversité et taille des fles, plus la distance augmente et plus les
iles tendent a étre petites et isolées. Il en résulterait que 1’effet ile serait masqué par 1’effet
distance (voir Diniz-Filho et al. 2003 pour les problémes de co-linéarité en écologie).
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Figure III-3 : relation entre le taux d’endémisme, la distance au centre de biodiversité (en km)
et le degré d’isolement (cf Tableau I-1)

II1-3- Caractéristiques des especes endémiques

On peut s’attendre a ce que les especes endémiques aient des traits de vie différents de
ceux de I’ensemble des autres especes du simple fait que les espéces endémiques sont
spécifiques a un endroit et ont donc développé des traits de vie adaptés a cet endroit. Chez les
plantes il est reconnu que les espeéces endémiques ont souvent des traits de vie spécifiques
(ex. Daubenmire, 1978 ; Auerbach et Schmida, 1985). Pour les poissons de récif la question a
¢té abordée par Robertson (2001) qui a montré peu de différences entre les traits de vie des
especes endémiques et des autres especes pour les poissons de récif 7 iles tropicales isolées.
La premiére question est de savoir si on rencontre la méme proportion d’especes endémiques
dans toutes les familles ou si certaines familles comportent davantage d’espéces endémiques
que d’autres. Si les especes endémiques ¢€taient uniformément réparties on s’attendrait a ce
que la fréquence de chaque famille soit identique (cas observé sur les plantes par Auerbach et
Shmida, 1985) que I’on s’intéresse a I’ensemble des poissons ou uniquement aux especes
endémiques. On constate en fait (Figure I1I-4) que cette fréquence n’est pas la méme pour les
espeéces endémiques et ’ensemble des especes. Les familles les plus diversifiées sont celles
qui comportent la plus forte proportion d’especes endémiques. Ceci suggere que la spéciation
se produit (en relatif) plus facilement dans les familles diversifiées. Il faut cependant réaliser
que parmi la plupart des familles trés diversifiées la majorité des especes sont de petite taille,
souvent cryptiques et difficiles a déterminer. Il est donc probable que le taux d’endémisme
dans ces familles est surestimé a I’heure actuelle. 75% des espéces endémiques sont
représentées dans les 12 premieres familles alors qu’il faut 53 familles pour atteindre la
méme proportion pour I’ensemble des espéces ce qui montre a quel point I’endémisme est
concentré sur les familles les plus diversifiées. Cette distribution taxonomique laisse présager
des différences importantes dans les traits de vie. Nous avons examiné 6 traits de vie : taille
moyenne adulte, I’alimentation, le comportement nycthéméral, la grégarité, le niveau dans la
colonne d’eau et le rayon d’action, comparant les traits des espéces endémiques avec ceux de
I’ensemble des especes (Figures III-5 A-F). Les différences existent essentiellement pour la
taille adulte (Figure III-5A), pour les autres traits les différences sont dans 1’ensemble peu
marquées, les différences étant minimales pour I’alimentation (Figure III-5 D). Ainsi les
especes endémiques sont en général plus petites que 1’ensemble des espéces. Si on
cartographie ces différences (Figure III-6) pour les 9 régions biogéographiques (régions
définies par la figure II-7) il apparait que les espéces endémiques sont plus petites dans
I’ouest du Pacifique. On note également la quasi-absence d’espéces endémiques de grande
taille (>40 cm) dans quatre régions : Micronésie, Mélanésie Nord, Polynésie Nord et Sud. En
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revanche on ne note pas de pattern particulier dans ces différences de distribution de taille a
travers le Pacifique. Par définition les espéces endémiques ont des aires de répartition plus
restreintes que les autres especes et la taille est corrélée a la dimension de 1’aire de répartition
(Figure II1-7). 1l est donc normal que les espéces endémiques soient de plus petite taille que

la moyenne.
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Figure III-4 : importance relative des principales familles pour les espéces endémiques et
pour I’ensemble des espéces
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Figure III-5 : comparaison de 6 traits de vie entre espeéces endémiques et autres especes.

B — Activité nycthémérale : D & N : actif de jour et de nuit; C — Rayon d’action : Sédent.

: sédentaire ; D-

Alimentation : C : carnivore ; P : piscivore ; Z : planctonophage ; H : herbivore ; D : détritivore ; E- Grégarité :
S : solitaire ; P : paire ; F : petits bancs ; M : bancs moyens ; L : grands bancs
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Un grand nombre de petites especes (Gobiidae, Apogonidae, Blenniidac) ont des
développement larvaires relativement courts ce qui explique aussi la forte proportion
d’endémiques dans ces familles mais aussi la petite taille des endémiques vu que ces familles
sont les plus diversifiées. Cette durée larvaire n’est cependant pas une explication suffisante
puisque chez les Syngnathidae [D’incubation des ceufs est intra-péritonéale et le
développement larvaire bref, cependant le taux d’endémisme de cette famille, bien qu’élevé
n’est pas le plus important (7°™ famille par taux d’endémisme).

Figure III-6 : distribution géographique des fréquences de taille des especes suivant les
régions biogéographiques. Jaune : espéces endémiques ; Vert : autres especes ; Les chiffres
en blancs : nombre d’espéces endémiques de la région

Indice Biogéographique

0-5cm 5-10 10-20 20-40 40-80 >
cm cm cm cm  80cm

Figure III-7 : relation entre la taille moyenne des espéces et leur aire de répartition. L’indice
biogéographique est le nombre de listes faunistiques ou I’espece est présente (maximum 65).
Les barres sont les intervalles de confiance a 95%.
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I1-4- Abondance des especes endémiques

L’abondance des espéces endémiques est un sujet important en écologie, la plupart
des auteurs indiquant que les espéces endémiques sont souvent les plus abondantes
localement car elles présentent des traits de vie spécifiquement adaptés, spécialement dans les
zones ou le taux d’endémisme est élevé. DeMartini et Friedlander (2004) ont montré qu’aux
Hawaii les poissons de récif endémiques représentaient 52% de 1’abondance. Floeter et al.
(2006) indiquent que les especes endémiques de poissons de récif au Brésil sont abondantes.
A notre connaissance aucune autre ¢tude n’a été entreprise dans le Pacifique Sud indiquant la
contribution des espéces endémiques a 1’abondance ou la biomasse. Pour vérifier
qu’effectivement les espeéces endémiques dominent les peuplements de poissons de récif par
leur abondance nous disposons d’importants jeux de données. L’IRD a échantillonné 23 1iles
dans le Pacifique Sud soit seul soit en partenariat en particulier avec ’EPHE et la CPS
(Tableau III-1). Dans ce qui suit j’ai regroupé les observations effectuées dans quatre
régions : Nouvelle Calédonie, Fidji, Tonga et Polynésie Frangaise. Toutes les observations
ont ¢té réalisées en plongée sur des récifs peu profonds (< 15m). Pour chaque observation le
nom de I’espéce et le nombre d’individus observés ont été enregistrés (Figure III- 8)
permettant donc d’évaluer la proportion d’espéces endémiques lors de ces observations. Les
résultats seront comparés a 1’étude de DeMartini et Friedlander (2004) qui ont réalisé une
¢tude similaire aux Hawaii.

Tableau III-1 : échantillonnage réalisé par I’'IRD dans le Pacifique Sud sur les poissons de
récif par comptage visuels en plongée. Les nombres sont des transects.

ILES N.CALEDONIE | LOYAUTES FIDJI TONGA POLYNESIE [Total
Chesterfield 33 33
Grande Terre 4827 4827
Haapai 216 216
Haraiki 44 44
Hikueru 72 72
Hiti 52 52
Kauehi 68 68
Lakeba 180 180
Lifou 84 84
Marokau 72 72
Moorea 28 28
Mururoa 28 28
Nihiru 76 76
Ouvéa 210 210
Reka 24 24
Taiaro 72 72
Tekokota 36 36
Tepoto 40 40
Tikehau 35 35
Tongatapu 237 237
Vanua levu 180 180
Vavau 166 166
Viti Levu 168 168
Total 4860 294 528 619 6471 6948
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Figure III-8 : échantillonnage des poissons de récif par I’IRD. Dans chaque case le nombre
du haut indique le nombre de poissons observés aux cours des échantillonnages et « Obs. »
indique le nombre d’observations effectuées. La méthodologie est expliquée dans Labrosse et
al. (2001).

Les résultats (Figure I11-9) indiquent que dans les quatre régions étudiées les especes
endémiques sont rares (peu fréquentes) et trés peu abondantes. Le maximum observé est aux
Tonga avec 2.2% des abondances et les trois autres régions (Polynésie, Fidji et Nouvelle
Calédonie) comportent moins de 0.5% de poissons appartenant a des especes endémiques. Ce
taux est extrémement faible surtout si on le compare a la contribution de 52% des especes
endémiques a I’abondance dans les iles Hawaii. Ceci va donc a I’encontre des hypotheses
usuelles sur I’abondance des espéces endémiques. Pour tenter d’expliquer ces observations
une premiere étape consiste a analyser les traits de vie des espéces endémiques observées. Le
paragraphe précédent a montré que la taille était le principal trait différenciant les espéces
endémiques des autres espéces. Aux Hawaii un examen des données présentées par
DeMartini et Friedlander (2004) permet d’établir que les espéces endémiques qu’ils ont
observées sont nombreuses (48 especes sur 210 especes incluses dans 1’analyse) et ont une
distribution de taille centrée sur la classe 10-20 cm avec 13 especes (27%) ayant une taille
supérieure a 20 cm (Figure III-10A). A 1'opposé les especes endémiques observées dans
notre ¢tude du Pacifique sud sont trés peu nombreuses (10 en Nouvelle Calédonie, 7 a Fidji, 7
a Tonga et 6 en Polynésie) et seules 3 d’entre elles (10%) ont une taille supérieure a 20 cm et
24 d’entre elles (80%) sont inférieures a 10 cm (Figure I11-10B). La distribution de taille des
especes endémiques est donc completement différente entre les Hawaii et le Pacifique Sud. 11
est intéressant de noter a ce propos la convergence des distributions des fréquences de taille
observées au niveau régional (Figure I1I-6 pour Hawaii, Polynésie Sud et Mélanésie Sud) et
les distributions de taille observées localement (Figure III-10). Ceci est probablement lié aux
relations entre diversités gamma et alpha. L’ensemble de ces résultats suggere des
dynamiques de spéciation tres différentes dans les deux cas. Il serait important de vérifier les
patterns d’abondance des espéces endémiques dans d’autres zones de fort endémisme tels que
les Marquise, 1’lle de Paques ou encore le Pacifique ouest. Cela pourrait faciliter notre
compréhension des causes qui permettent aux espéces endémiques de dominer les
peuplements dans certaines régions et a I’inverse €tre trés minoritaires dans d’autres.
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Figure I11-9 : Répartition de I’abondance et de la fréquence des espéces endémiques dans le
sud Pacifique et Hawaii. Les données de Hawaii proviennent de I’analyse des résultats de
DeMartini et Friedlander (2004). Chaque encadré comprend le pourcentage des especes
endémiques dans 1’abondance et le ratio du nombre d’espéces endémiques observées sur le
nombre total d’espéces de 1’étude pour chaque région.
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Figure III-10 : distribution des longueurs (adultes) des poissons endémiques a Hawaii
(DeMartini et Friedlander, 2004) et dans le Pacifique Sud.

I1I-5 Conclusion

Ce chapitre a permis de mettre en évidence les résultats suivants :

e [’endémisme des poissons de récif dans le Pacifique est faible comparé a celui
des Caraibes ou du Pacifique Est

e les especes endémiques forment une proportion plus élevée de la diversité
dans les familles les plus importantes

e les especes endémiques n’ont pas de trait de vie différent de celui des autres
especes a I’exception de la taille, plus petite chez les endémiques
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e la taille des espéces endémiques est plus grande dans les archipels isolés
(Hawaii, I. Paques) que dans les autres régions du Pacifique

e les especes endémiques ne sont pas abondantes dans le Pacifique Sud
contrairement aux Hawaii

o les espéces les plus petites sont celles qui ont les plus faibles aires
géographiques

e [D’endémisme du centre de biodiversité (Indonésie) n’est pas élevé

Il est important de recadrer ces quelques résultats par rapport & nos connaissances
actuelles sur D’endémisme. Les études sur ’endémisme des poissons de récif sont
relativement rares comparées a ce qui est réalisé en milieu terrestre (ex. Randall, 1998, Allen,
2000 ; Robertson, 2001 ; Hughes et al., 2002). L’endémisme insulaire est un important sujet
d’étude en écologie théorique et appliquée et on peut se poser la question du peu d’intérét
manifesté jusqu’a présent pour les poissons récifaux dans ce domaine. L’endémisme de la
faune et de la flore terrestre dans le Pacifique tropical est tres élevé, on peut par exemple citer
I’endémisme des plantes vasculaires qui atteint 79% en Nouvelle Calédonie (Mora 1993) ou
de certains vertébrés comme les lézards (Bauer et Sadlier, 1993) ou méme les oiseaux
(Ekstrom et al. 2002) ces derniers ayant des capacités de dispersion importantes. Les taux
d’endémisme y sont largement liés au degré d’isolement et a la taille des iles mais aussi a
I’historique géologique, cas particulierement nets pour la NC ou la NZ (Adler, 1992). En
milieu marin il existe peu d’études sur I’endémisme insulaire dans le Pacifique. Il est
cependant reconnu que la plupart des phyllums y ont un endémisme faible comparé¢ a
I’endémisme terrestre dans les mémes zones. En milieu marin la connectivité entre iles est
trés probablement bien supérieure a celle qui existe pour la faune et flore terrestre du fait du
continuum que constitue le milieu marin et qu’il existe pour de trés nombreux organismes des
phases larvaires pélagiques qui permettent le transport de propagules a de grandes distances.
Le role de cet épisode larvaire est mis en évidence chez les mollusques, les gastéropodes a
développement direct (ex. des Volutes — Roberts et al. 2002) ayant un taux d’endémisme tres
supérieur a celui des mollusques ayant une longue phase larvaire pélagique. De ce fait les
taux d’endémisme sont bien plus faibles qu’en milieu terrestre. Pour les poissons de récif
Randall (1998) a montré que les iles Hawaii et I’ile de Paque comportaient des taux
d’endémisme ¢€levé, mais cet auteur n’a pas réalisé une analyse d’ensemble de I’endémisme
dans le Pacifique. Hughes et al. (2002) ont fait remarqué que dans I’Indo-Pacifique il n’y
avait pas concordance entre les zones de forte diversité et les zones de fort endémisme ce que
confirment nos analyses. Nos premiéres analyses montrent le role de la distance au centre de
biodiversité et du degré d’isolement, la taille des iles et des récifs n’étant pas des facteurs
primordiaux. Le réle du degré d’isolement, qui peut é&tre assimilé a ["opposé¢ de la
connectivité, est un facteur reconnu de longue date comme essentiel dans le taux
d’endémisme (ex. Adler, 1992). En revanche la distance au centre de biodiversité n’a que
rarement ¢t€ mis en évidence (cas des mangroves par Ellison et al. 1999). C’est cependant un
facteur dont 1’action est logique, a mesure que 1’on s’¢loigne de ce centre les conditions
écologiques deviennent différentes du centre d’origine et donc encouragent une
différenciation. Ce qui peut paraitre en revanche plus étonnant est le role non significatif de
la taille des iles ou des récifs dans notre modeéle. Comme indiqué précédemment la taille des
iles dans le Pacifique est fortement corrélée a leur distance au centre de biodiversité et a leur
degré d’isolement, donc dans un modele pas a pas ces facteurs peuvent étre €liminés car trop
colinéaires avec des facteurs expliquant une proportion plus importante de la variance. Il faut
cependant resté attentif que dans certains cas cette approche pas a pas peut masquer des effets
«vrais » (Diniz-Filho et al. 2003). Dans notre cas il est trés probable que le taux
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d’endémisme est li¢ a la taille des iles ou des récifs, mais il est aussi possible que cette
relation ne soit pas linéaire. En effet si la théorie prévoit un taux d’endémisme croissant a
mesure que les iles deviennent plus petites (McArthur et Wilson, 1967), de nombreux
phénomenes ne sont pas pris en compte par cette théorie. Par exemple la continuité du milieu
marin n’est pas la méme que celle du milieu terrestre (pour lequel cette théorie a été
construite). Les récifs présentent une trés forte hétérogénéité spatiale a petite échelle mais
une trés forte structuration spatiale a des échelles spatiales supérieures (cf chapitre V) qui a
priori pourrait ne pas favoriser I’endémisme parce que les environnements « hors norme » y
sont rares.

Les caractéristiques des especes endémiques ont fait 1’objet de nombreuses études
avec en particulier des liens importants entre taille des iles et taille relative des espéces
endémiques. Ainsi il a été montré que sur la plupart des iles on assiste a un nanisme des
especes (ex. des ¢éléphants : Masseti 1994) ou a 1’opposé a des gigantismes (ex. moas en
Nouvelle Zélande : Duncan et Blackburn 2004). Ces phénomeénes sont liés pour les premiers
a la limitation de la ressource et pour les seconds a I’absence de prédation. Dans le cas des
poissons de récif notre premicre analyse montre que ces poissons ne montrent pas de
particularisme fort si ce n’est pour leur taille. Cette derniére montre deux tendances trés
distinctes : soit des especes endémiques de petite taille, c’est la cas essentiellement des zones
proches du centre de biodiversité, soit des espéces endémiques de grande taille, cas des zones
les plus é¢loignées du centre de biodiversité. Ceci pose la question de 1’origine de
I’endémisme pour les poissons de récif dans le Pacifique. Les causes d’endémisme sont
nombreuses, une classification fréquente étant celle de Daubenmire (1978): 1- isolement des
especes par rétrécissement de leur environnement originel (paléo-endémisme); 2-
différentiation a mesure de la radiation des espéces a partir d’un centre de diversité (néo-
endémisme) ; 3 — isolement insulaire (endémisme insulaire) ; 4- forte spécificité écologique
empéchant la colonisation d’autres habitats (endémisme écologique). Dans le cas des
poissons de récif il est trés probable que la taille des espéces endémiques et les causes de leur
endémisme sont fortement liées. Plusieurs travaux mettent en doute la relation entre taille des
especes et leur capacité de dispersion (Lester et al. 2007) mais ne disent rien sur les capacités
de colonisation des recrues une fois parvenues a destination. Il est probable que tout autre
trait de vie étant égal par ailleurs, les especes les plus grandes seront en général favorisées
pour coloniser un milieu (ce que montre la corrélation positive ente taille a la colonisation et
taux de survie chez les larves de poissons de récif — Vigliola et Meekan, 2002) mais il peut
exister de nombreuses exceptions, en particulier quand les ressources sont limitantes (cas
possible des petites iles isolées). Nos observations suggerent une dichotomie dans les especes
endémiques chez les poissons de récif du Pacifique : 1- a Hawaii les endémiques ont des
tailles relativement importantes ; 2- ailleurs les endémiques sont surtout de petites especes. 11
est donc probable que ’origine générale de I’endémisme soit distincte dans ces deux cas. A
Hawaii la plupart des espéces endémiques comportent des espéces sceurs dans le reste de
I’Indo-Pacifique et il est probable qu’elles ont évolué par isolement. Dans le reste du
Pacifique la plupart des espéces endémiques n’ont pas d’espéces sceurs et on peut penser
qu’il s’agit en général d’un endémisme écologique (définition de Daubenmire). Je n’ai
cependant pas poussé mes investigations dans ce domaine et il serait intéressant de corréler la
proportion d’endémiques avec des espeéces sceur avec le taux d’endémisme et avec
I’abondance des endémiques. Nos données montrent que les conséquences de ces différents
types d’endémisme ne sont pas anodines. En effet, I’abondance des especes endémiques de
poisson de récif semble inversement proportionnelle a leur taille ce qui suggére une relation
entre cause de I’endémisme et abondance. Les relations entre endémisme et dominance (en
biomasse ou abondance) sont souvent contradictoires. En milieu terrestre les plantes
endémiques sont souvent dominantes, particulierement en milieu insulaire (les cas de la
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Nouvelle Calédonie, Nouvelle Zélande, Australie ou Madagascar ne sont plus a démontrer).
Il peut en étre de méme de certains groupes de vertébrés (exemple des marsupiaux en
Australie et Madagascar). En milieu marin ’attention a été surtout attirée par les espéces
endémiques abondantes, pour les poissons de récif on peut citer de nombreux travaux en ce
sens (Hourigan et Reese, 1987 ; Fishelson, 1980 ; Randall, 1998 ; DeMartini et Friedlander,
2004). Aux Caraibes ou dans le Pacifique Est tropical le taux d’endémisme est trés élevé et
donc naturellement les especes endémiques y constituent la majorité des individus et de la
biomasse. Dans le Pacifique I’abondance des endémiques est connue de Hawaii et ceci est
sans doute li¢ a leur taille et leur origine. A noter que I’originalité des espéces endémiques de
Hawaii avait déja été remarquée par Thresher (1991) et Briggs (1995) sans que ces auteurs ne
relient cette originalité a ’abondance observée. En revanche le peu d’importance des especes
endémiques dans le Pacifique Sud n’avait pas été signalé a ma connaissance et surtout pas
reliée a la petite taille des espéces endémiques. Il convient de noter ici que les espeéces non-
endémiques de petite taille constituent 1’essentiel de I’abondance dans ces régions et que ce
n’est donc pas la taille seule qui explique la faible abondance des endémiques dans ces
régions. Sachant que ces espeéces n’ont pas de spécificité pour les autres traits de vie, il est
probable qu’il s’agit surtout d’especes « reliques » (paléo-endémisme de Daubenmire).

Ce chapitre pose de nombreuses questions sur les origines et le réle de I’endémisme.
Nous venons d’en aborder quelques unes, mais nos données devraient permettre d’explorer
de nombreuses autres hypothéses. En particulier on pourrait s’intéresser par exemple a :

o relations entre endémisme et durée de vie larvaire : les especes endémiques
ont-elles des durées de vie larvaires plus courtes que les autres especes

e morphologie et comportement des especes endémiques : a défaut de mettre en
évidence des traits de vie spécifiques, peut-€tre que ces especes différent des
autres par leur morphologie ou par leur comportement

e le rdle des facteurs a petite échelle (type de récif, couverture corallienne,
diversité corallienne, péche, profondeur ...) sur le taux d’endémisme

Nos premiers résultats ainsi que 1’exploration de ces quelques hypothéses ameénent
aux problémes de gestion de ces especes. En effet, les especes endémiques font en général
I’objet d’une attention particuliére en terme de protection. Rodrigues et al. (2004) ont montré
que plus le taux d’endémisme est élevé et plus forte est la proportion de ces especes qui ne
sont pas protégées. Dans le cas des poissons de récif il est trés difficile de savoir quelle
proportion de ces especes est présente dans des Aires Marines Protégés (AMP). Les densités
observées dans le Pacifique Sud font cependant penser qu’il serait illusoire de vouloir utiliser
des AMP pour protéger spécifiquement les especes endémiques et comme nous le verrons
aux chapitres IV et VI il en est de méme pour les espéces rares. En revanche dans d’autres
régions du Pacifique, comme Hawaii, les espeéces endémiques peuvent étre abondantes
(DeMartini et Friedlander, 2004 ; DeMartini, 2004) et leur protection effective. En particulier
a Hawaii ces auteurs ont montré que les espeéces endémiques étaient plus abondantes et
avaient une biomasse supérieure que ne le laissait prévoir la proportion des espéces
endémiques dans le pool d’especes de cette région. Il existe donc un contraste saisissant entre
les Hawaii et le Pacifique Sud dans les relations entre la proportion d’espéces endémiques
dans la diversité gamma et leur abondance ou biomasse. Une étude est en cours pour voir si
dans d’autres régions du Pacifique avec de forts endémismes (Sud Japon, Marquises, iles de
Rapa et de Lord Howe) on observe également de fortes abondances des especes endémiques.
Les premiers résultats suggerent que les Hawaii et le Pacifique Sud représentent des points
extrémes avec des situations intermédiaires pour les autres zones €tudiées. En particulier il
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n’y a pas homothétie entre la proportion d’espéces endémiques dans la diversité gamma et la
proportion de ces especes dans 1’abondance et la biomasse. Ceci débouche sur les questions
concernant la compétitivité des espéces et leur pérennisation en un lieu donné.
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CHAPITRE IV

LES ESPECES RARES

Les espéces ne naissent pas égales et entre autres propriétés certaines sont rares,
d’autres abondantes. Définir la rareté et I’abondance n’est pas nécessairement quelque chose
de simple comme nous le verrons, mais pourquoi s’intéresser a la rareté des espéces ? Ce
probléme est trés ancien en €cologie (Gaston, 1994 pour une revue générale) mais 1’influence
de ces especes rares dans la structure et le fonctionnement des peuplements est encore trés
mal connue (Lennon et al. 2004).

Les especes naissent et meurent, a un rythme en général fort lent chez les vertébrés.
La disparition d’une espece passe a priori par une période de raréfaction. De la méme fagon
on peut penser qu’une espéce nouvelle ou colonisatrice va passer par une phase initiale ou
elle est rare. A 1’échelle humaine nous ne pouvons guere percevoir la dynamique d’apparition
et de disparition naturelle des espéces. En revanche, nous pouvons percevoir leurs
fluctuations en abondance, fréquence ainsi que I’extension de leur aire de répartition®. En
particulier les espéces rares le restent-elles partout et tout le temps ou est-ce que dans
certaines circonstances elles deviennent abondantes et éventuellement se substituent-elles a
d’autres especes et si oui quelles sont les relations entre ces especes ? La proportion
d’especes rares dans un peuplement a-t-elle une signification particuliére ? Les especes rares
ont-elles des caractéristiques biologiques ou écologiques globalement différentes de celles
des autres especes ?

Jones et al. (2002) ont réalisé une premiere analyse de la rareté des espéces parmi les
poissons de récif. Ces auteurs font remarquer que ces poissons comportent une proportion
d’especes rares probablement beaucoup plus €élevée que dans les peuplements de vertébrés
terrestres du fait de leur extréme diversité. Ils ont également noté qu’en 1’absence de mesure
standard il était trés difficile d’avoir une bonne perception de la rareté a grande échelle par le
biais de méta-analyses car le niveau de rareté est grandement fonction de sa mesure. Dans
leur revue de la littérature ils indiquent que dans la majorité des cas les espéces communes
tendent a I’étre partout et les especes rares a étre rares partout. Comme nous le verrons par la
suite cette affirmation n’est pas nécessairement vraie. La possibilité pour la plupart des
especes de poissons de récif d’avoir une vaste dispersion larvaire pose la question des
facteurs qui conduisent a la rareté de certaines especes. Jones et al. (2002) font remarquer que
bien qu’il existe une abondante littérature sur les limitations dues a la ressource ou a la
prédation de ces poissons, nous n’avons pas a I’heure actuelle d’explication satisfaisante sur
ce qui peut causer la rareté de certaines espéces de poisson de récif. Un autre probléme trés
important abordé par ces auteurs porte sur les conséquences de la rareté en terme de gestion.
Ainsi ils font remarquer qu’une espéce peut étre rare sans €tre en péril, mais que la plupart
des especes en péril sont rares. Le peu d’attention porté jusqu’a présent a la rareté des
poissons coralliens provient sans doute de 1’absence de disparition ou extirpation avérée,
méme si Hawkins et al. (2000) ont attiré 1’attention sur un ensemble de cas ou un probleme
commengait a poindre et si I’exploitation de certaines espeéces de Serranidae et de requins
suggere déja des cas d’extirpation (Morris et al. 2000 ; Friedlander et DeMartini 2002). A
I’heure actuelle dans le Pacifique les especes rares qui sont considérées comme les plus

6 Aire de répartition : de nombreux auteurs accordent le statut « espéces rares » a des espéces ayant une aire de
répartition restreinte ; je considére que de telles especes sont plutot des endémiques dont le traitement a été
réalisé¢ au chapitre précédent, donc ce point de vue ne sera pas considéré ici. Ceci ameéne au « Species Area
Relationships » (SAR) que je n’aborderai pas mais qui sont une branche de recherche trés active en écologie.
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menacées sont les requins de récifs et les grands Serranidae ainsi que d’autres especes de
grande taille appartenant a des familles diverses (ex. le perroquet a bosse, Bolbometopon
muricatum ; le labre « napoléon », Cheilinus undulatus ; les raies manta ; 1’Haemulidae
Plecthorhynchus albovittatus ...). La plupart de ces espéces jouent un réle clé dans ces
écosystemes, étant soit des prédateurs apicaux (requins et Serranidae) soit des acteurs
importants dans les relations poissons-habitat (cas de Bolbometopon muricatum — Bellwood
et al. 2003).

Le principal probléme a ce stade est de définir une mesure satisfaisante de la rareté.
Comme souligné par Jones et al. (2002) il existe de nombreuses définitions de la rareté (voir
Magurran, 2004, pour une revue), basées d’une part sur I’abondance et d’autre part sur
I’étendue de 1’aire géographique et leur choix n’est pas anodin dans les résultats obtenus.
Parmi les nombreuses mesures possibles (ex. Lennon et al. 2004) deux types de mesures ont
retenu mon attention et peuvent étre opposées, fondées 1'une sur le nombre d’individus,
I’autre sur le nombre d’occurrences des observations. Le nombre d’individus présente
I’avantage de pouvoir se rapporter a des densités, mais il se pose la question de la dispersion
spatiale de ces individus. Il est en effet probable que 100 individus dispersés et un banc de
100 individus n’ont pas la méme signification écologique, méme si leurs densités sont
identiques. La seconde facon d’appréhender la rareté est de considérer la probabilité¢ de
rencontre (ou d’observation). Cette derniére n’est pas basée sur la seule densité, mais une
combinaison de densité et de dispersion. Une observation (ou occurrence) peut comporter
plusieurs individus de la méme espéce, ce qui indique que cet indice de rareté met sur un pied
d’égalité une espece rencontrée a un seul exemplaire et une autre dont on a observé un seul
banc mais de 500 individus. Une comparaison basée sur 44 sites répartis dans le Pacifique
Sud montre que I’indice basé sur le nombre d’individus donne des valeurs de rareté plus
faible que I’indice basé sur les occurrences (Figure IV-1a), mais les deux indices suivent des
tendances identiques, leur ratio, en moyenne égal a 0.72, ne suit pas de variation significative
en fonction du nombre d’especes observées (Figure IV-1b).
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Figure IV-1: a- proportion d‘espéces rares mesurée par deux indices (% nombre et %
occurrence) sur 44 sites du Pacifique Sud. L’effort d’échantillonnage n’est pas pris en compte.

b- ratio de ces deux indices en fonction du nombre d’especes observées sur chaque
site

La notion de rareté s’attache en général non pas tant a une densité absolue qu’a une
densité relative. Pour donner une image, dans un désert toutes les especes sont peu
abondantes mais ne sont pas nécessairement rares. Dans les exemples précédents 1’effort
d’échantillonnage n’est pas pris en compte et la figure IV-la montre clairement que la
proportion d’espéces rares diminue avec le nombre d’espéces observées, ce dernier nombre
étant fonction de I’effort d’échantillonnage. Si on prend ce dernier en compte on aboutira a
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des densités soit exprimées en individus/m? soit en occurrences/m?. Dans une comparaison de
régions intrinséquement pauvres (déserts) avec d’autres intrinséquement riches, il y aura donc
un nombre beaucoup plus €élevé d’especes rares dans les régions pauvres. Pour s’affranchir de
ces contraintes nous avons regroupé les observations par paquets de 1000 occurrences et
estimé comme rares les especes observées une seule fois par 1000 occurrences.

IV-1- Les effets a grande échelle

Les chapitres précédents ont montré que la diversité était fonction de facteurs a
diverses échelles spatiales. Il est fort probable que ces mémes facteurs peuvent agir sur le
degré de rareté des espeéces. A ma connaissance (cf Jones et al. 2002) ces facteurs n’ont
jamais été testés sur la rareté des poissons coralliens et probablement pas non plus sur
d’autres organismes (Lennon et al. 2004). En particulier, on peut s’interroger sur les effets de
facteurs a grande échelle tels que 1’appartenance a une région biogéographique, la taille de
I’1le ou le degré d’isolement des fles. Pour tester de tels facteurs il faut disposer de données
sur de vastes étendues géographiques et recouvrant des situations contrastées. L’IRD a
collecté de telles données dans quatre zones du Pacifique sud : la Nouvelle Calédonie, Fidji,
Tonga et les Tuamotu (cf. Chapitre III). Ces zones s’échelonnent suivant un gradient ouest-
est qui se superpose a un gradient décroissant de la diversité gamma des poissons de récif (cf.
Chapitre II). Dans ce cadre plus de 4000 transects ont été réalisés avec une méthodologie
standardisée (Labrosse et al., 2001 ; Clua et al., 2005). Un total de 44 sites a été retenu dans
les analyses de ce chapitre. Au sein de chaque site les observations ont été analysées par
groupe de 1000 occurrences, ce qui a permis de définir 195 groupes au total.

Une premicre analyse a porté sur les effets respectifs du type de récif, de la région et
du nombre d’espéces. Un GLM a permis d’analyser conjointement les effets de ces trois
facteurs. La région est le facteur le plus significatif (p = 0.0062), Tonga ayant des valeurs
beaucoup plus faibles que les trois autres régions (Figure IV.2). Il n’y a cependant pas de
relation évidente entre les moyennes régionales et la diversité gamma (la Polynésie a une
diversité régionale beaucoup plus faible que Tonga) ou un gradient ouest-est. Le nombre
d’espéces est également un facteur significatif (p = 0.023), la proportion d’especes rares
augmentant avec le nombre total d’especes observées sur 1000 occurrences (Figure IV-3). La
pente de cette relation, bien que significative est cependant faible, avec un passage de 25% a
30% d’espéces « rares » pour un quadruplement de la diversité (50 a 200 espéces). En terme
de fonctionnement du systéme il est donc probable que les zones a forte diversité auront une
plus grande proportion d’espéces rares pouvant se substituer aux autres espeéces en cas de
perturbation, mais en contrepartie ces zones a forte diversité auront sans doute une plus forte
proportion d’especes vulnérables.

Le type de récif n’a pas d’influence significative (p = 0.22) sur la proportion
d’espéces rares (Figure 1V-4) la valeur moyenne 1égérement plus élevée des récifs barricres
¢tant a corréler a la diversité plus importante que l’on y rencontre. En terme de
fonctionnement ceci suggere donc qu’a diversité égale les différents types de récifs ont a
priori des proportions d’espéces vulnérables ou d’especes de substitution équivalentes. Pour
confirmer ou infirmer cette proposition il sera nécessaire d’analyser les caractéristiques des
especes rares dans ces différents biotopes pour vérifier s’il y existe ou non des gradients
(paragraphe 1V-2).
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Figure IV-2: variations de la proportion d’espéces rares (mesurée par le ratio d’especes
uniques / nombre especes observées pour 1000 occurrences) en fonction de la région (basé
sur 194 groupes de 1000 occurrences)
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Figure IV-3 : relation entre la proportion d’especes rares (espéces observées une seule fois
lors de 1000 occurrences) et le nombre total d’espéces observées lors de 1000 occurrences.
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Figure IV-4 : proportion d’especes rares (especes observées une seule fois lors de 1000
occurrences) en fonction du type de récif (basé sur 194 groupes de 1000 occurrences)

La diversité est liée a la taille des iles (chapitre II) et d’autres facteurs liés a la
géomorphologie. A cause des différences importantes dans les caractéristiques physiques des
iles entre les régions que nous avons échantillonnées il n’était pas possible d’intégrer ces
facteurs dans un mode¢le global incluant la région. Nous avons donc restreint 1’analyse de ce
type de facteurs a la Polynésie ou les iles sont beaucoup plus homogenes. Treize iles étaient
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disponibles (Figure IV-5), 12 atolls et une ile haute (Mooréa). Le modéle (GLM) a analysé
les effets conjoints, sur la proportion d’especes rares, de la surface des lagons et des récifs, du
périmetre de I’ile, de son degré d’ouverture, de la présence de passe et de son degré
d’isolement (mesuré par la distance a I’ile la plus proche). Aucun de ces facteurs n’est
significatif, ce qui suggere que la rareté est indépendante des facteurs insulaires, ce qui va
dans le sens des observations faites pour le type de récif. Sachant que le nombre d’espéces est
fonction de la surface de I’ile, on en conclut que plus une ile est petite et moins elle aura
d’especes rares par unité de surface. Donc en terme de gestion il apparait a priori plus
intéressant de protéger une surface donnée dans une grande ile plutdt que sur une petite.
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Figure IV-5 : iles échantillonnées pour tester les effets de la géomorphologie insulaire sur le
degré de rareté des especes

IV-2 La rareté dans les relations abondance-diversité

Les especes rares ne représentent que ’extrémité du spectre des especes. La fagcon
dont I’abondance est distribuée parmi I’ensemble des especes (courbes rang-abondance) est
I’objet de beaucoup de travaux en écologie théorique et en particulier elle est a la base de la
théorie de Hubbell (2001). Les especes les plus abondantes sont en général peu nombreuses
et constituent I’essentiel de 1’abondance, les espéces représentées par peu d’individus sont en
revanche souvent nombreuses. La décroissance des courbes est treés rapide car elles sont dans
la trés grande majorité des cas de type log-normal ou de type similaire. L ajustement d’une
loi log-normale ou dans le cas de la théorie de Hubbell d’une loi « zero-sum multinomial » ou
d’autres fonctions de distribution comporte malheureusement une part importante
d’incertitude liée a la fagon dont les données sont agrégées (voir par ex. Forster et Warton
2007). Mon propos ne sera donc pas de discuter le type de fonction qui représente au mieux
les courbes observées pour les poissons de récif (voir Etienne et OIff (2005) pour ajuster et
tester la conformité des données a différents modeles de distributions théoriques), mais
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d’analyser comment ces courbes réagissent a différents facteurs. Dans cette optique nous
allons reprendre les analyses menées précédemment sur les effets de la région, de I’7le ou du
type de récif. Un des problémes rencontrés avec cette approche est 1’effet de 1’effort
d’échantillonnage, le nombre d’espéces recensées étant fonction de ce dernier (Figure IV-1).
En effet, la proportion d’espéces rares tend a y diminuer avec le nombre d’especes, alors que
si cet effort d’échantillonnage est pris en compte (Figure IV-3) on a une conclusion
diamétralement opposée : la proportion d’especes rares augmente quand le nombre d’espéces
augmente.

IV-2-1- Effet région

Une analyse de I’effet de la région sur ce type de courbe a été réalisée sur un sous-
¢chantillon de transects provenant de récifs de méme nature (intérieur de récif barriére)
provenant de 4 régions différentes (Figure IV-6). L’objectif ici n’est pas de faire une analyse
détaillée du résultat, car les données analysées ne représentent qu’un faible échantillon, mais
d’illustrer certaines hypothéses qui pourront étre testées dans des travaux ultérieurs. Pour un
effort d’échantillonnage identique (30 transects sur du récif barriére par région) le nombre
d’espéces n’est pas identique. D’aprés le chapitre I ce nombre d’espeéces devrait étre
fonction de la diversit¢é gamma (on s’attendrait a avoir NC>Fidji>Tonga>PF), mais cet
exemple montre que ce n’est pas nécessairement le cas et que d’autres facteurs entrent en
ligne de compte. Les courbes de la Figure IV-6A sont cependant rangées dans I’ordre de la
diversité gamma ce qui laisse présager d’une influence probable du pool d’espéces sur les
relations abondance-diversité (cf chapitre VII). En revanche quand ces mémes données sont
considérées sur une échelle relative (Figure IV-6B) cet ordre n’est maintenu que jusque vers
30% des espéces. En particulier les espéces constituant moins de 1% de I’abondance sont
moins nombreuses a Fidji qu’en Nouvelle Calédonie. Au-dela de ces variations parmi les
trois régions les plus diversifiées (Nouvelle Calédonie, Fidji, Tonga), il ressort que c’est en
Polynésie que les especes rares ont la contribution relative la plus importante, 57% des
especes y contribuant pour moins de 1% de 1’abondance (Figure IV-6B). On aurait donc sur
les récifs barriéres polynésiens un petit nombre d’especes qui représenteraient I’essentiel de
I’abondance (et probablement de la biomasse) suivies d’un nombre important d’espéces ayant
une faible contribution a cette abondance, alors que sur les récifs barriere des iles situées sur
la plaque Australienne il y a relativement plus d’especes ayant une contribution importante a
I’abondance. Lennon et al (2004) ont montré que les espéces communes (ces auteurs ont
défini la rareté en fonction de 1’occurrence géographique : la fréquence des espéces sur un
nombre important de carrés géographiques) expliquaient 1’essentiel de la richesse spécifique
(autrement dit dans les zones a faible richesse spécifique, les espéces « communes » étaient
moins fréquentes). Ceci converge donc avec nos observations qui montrent que 1’essentiel
des communautés est expliqué par moins de 30% des espéces.
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Figure 1V-6 : relation entre 1’abondance relative et le rang des espéces (A) pour 4 récifs
appartenant a des régions différentes. Sur le graphe de droite (B) le rang des espéces est
standardisé en % et les courbes lissées.

Pour tenter de comprendre de telles répartitions il peut étre utile d’examiner les
caractéristiques biologiques et écologiques des espéces suivant leur contribution a
I’abondance. Le premier parametre examiné est la distribution géographique, qui a ce jour
d’apres Jones et al. (2002) n’a pas encore été mis en relation avec I’abondance des poissons
coralliens. Comme indiqué dans le chapitre II il existe une forte similarité spécifique d’une
région a l’autre dans le Pacifique insulaire, cette similarité étant le résultat de la vaste
répartition géographique d’un grand nombre d’especes. Pour chaque espéce recensée lors des
¢tudes sur les relations diversité-abondance il est possible de connaitre le nombre de listes
faunistiques (65 listes sont disponibles) dans lesquelles cette espece est présente. Un indice
biogéographique peut donc étre défini par ce nombre. Plus ce nombre est petit et plus
I’espéce a une aire de répartition restreinte. Il est possible de ranger les espéces en fonction
de leur contribution a I’abondance relative et j’ai choisi des classes sur une échelle de type
logarithmique. Sur I’ensemble des données disponibles pour notre étude (Figure IV-7) il
apparait que les espéces rares sont celles ayant en moyenne la distribution géographique la
plus restreinte. Les especes les plus abondantes ne sont cependant pas celles qui ont les aires
de répartition les plus vastes, un pic s’établissant pour les espeéces formant entre 0.1 et 0.5%
de I’abondance. A noter cependant que ce pic n’est pas significativement différent des
valeurs observées pour les especes plus abondantes car ces derniéres étant moins nombreuses
les intervalles de confiance augmentent. Dans une analyse un peu similaire Hawkins et al.
(2000) avaient montré que les espéces ayant une faible aire de répartition pouvaient étre
considérées comme abondantes dans 58% des cas et peu communes a rares dans 42% des cas
(cependant le niveau d’abondance n’était pas mesurée que sur une échelle relative ce qui rend
difficile une appréciation de la rareté).
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Figure IV-7 : relation entre 1’abondance des especes et leur répartition géographique pour
I’ensemble des observations de la base IRD (340 600 occurrences, 1 823 000 individus) sur le
Pacifique Sud. L’indice biogéographique est le nombre de listes faunistiques (65 listes
utilisées) ou I’espece est connue. Les barres d’erreur sont les intervalles de confiance a 95%.

Cette analyse entre aire de répartition des espéces et leur abondance relative peut aussi
s’analyser en fonction des régions (Figure IV-8). Cette famille de courbe montre tres
clairement que pour les quatre régions analysées le pattern est identique, c.a.d. une valeur
maximale pour la classe d’abondance 0.1 — 0.5% qui confirme le résultat de la figure
précédente (Figure IV-7). Plus intéressant est la séparation entre la Nouvelle Calédonie et la
Polynésie, les Fidji et Tonga occupant des situations intermédiaires. En Nouvelles Calédonie
les especes ont donc des aires de répartition plus faibles que dans les trois autres régions pour
un niveau d’abondance relative donné. Il est difficile de savoir si ce pattern est li¢ a la
diversité gamma ou a un gradient géographique Ouest-Est, plus on s’¢loigne vers ’est et plus
les aires de répartition devenant larges. La concordance avec la figure IV-6A laisse a penser
que la diversité gamma pourrait étre a I’origine de ce phénomene, mais il n’est pas possible
de le tester statistiquement avec ce jeu de données. L’acces a des bases de données ayant une
plus vaste couverture géographique devrait permettre de résoudre cette question.
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Figure IV-8 : relation entre I’abondance des espéces et leur répartition géographique en
fonction des régions. L’ensemble des données disponibles pour chaque région a été retenu.
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L’étape suivante dans cette analyse des relations diversité-abondance a 1’échelle
régionale est d’étudier les caractéristiques biologiques des espéces, les traits de vie pouvant
expliquer certaines répartitions. Ainsi les grandes especes sont nécessairement rares du fait de
leurs besoins métaboliques, comparées aux especes plus petites (voir Jones et al. 2002 pour
une discussion). Ces dernieres comportent en revanche beaucoup plus d’espéces mais a
I’heure actuelle rien n’a été publié sur les relations entre 1’étendue des aires de répartition des
poissons de récif et leurs caractéristiques biologiques si on excepte Hawkins et al. (2000) qui
montrent que les especes a faible répartition géographique tendent a étre plus petits. En
I’absence de ces informations nous avons analysé si la taille et I’alimentation jouaient un rdle
aisément décelable. En terme de taille (Figures IV-9A-D) il existe peu de différences entre les
régions pour les classes des poissons les plus rares, a I’exception des petits poissons (<8cm)
plus diversifiés en Nouvelle Calédonie. En revanche si on considére I’ensemble des classes
d’abondance la Polynésie se distingue des 3 autres régions par moins de petites especes et
davantage de trés grandes espéces (> 50 cm). On remarque aussi une augmentation de
I’importance des petites especes dans les classes d’abondance les plus élevées. Inversement
les grosses espeéces y deviennent rares.
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Figure IV-9 : Importance relative de quatre classes de taille au sein des classes d’abondance
pour quatre régions : Nouvelle Calédonie (NC), Fidji, Tonga et Polynésie Francaise (PF).
A-0-7cm ; B-8-30cm ; C-30-50 cm ; D - > 50 cm

En terme trophique, il n’apparait pas de différence pour les espéces les plus rares entre les

différentes régions (Figures IV-10 A-D). La Polynésie se distingue cependant des trois autres
régions sur I’ensemble des classes d’abondance, ayant moins de planctonophages et plus de
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piscivores. Les premiers sont liés aux apports terrigénes, moins abondants dans les atolls de
Polynésie que sur les iles hautes des autres régions (surtout Nouvelle Calédonie), les seconds
¢tant souvent de grande taille il est probable que ce graphe reprend en partie les informations
de la figure IV-9D. Il convient de remarquer que la part des consommateurs primaires
(herbivores et planctonophages) augmente a mesure que 1’on s’¢léve dans les classes
d’abondance.
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Figure IV-10: Importance relative de quatre classes trophiques au sein des classes
d’abondance pour quatre régions: Nouvelle Calédonie (NC), Fidji, Tonga et Polynésie
Francaise (PF). A — Piscivores ; B — Carnivores ; C- Planctonophages ; D - Herbivores

1V-2-2- Effet « Taille d’ile »

Les données disponibles permettent de tester I’effet de la taille des 1iles sur les
relations diversité-abondance. A cet effet 6 atolls des Tuamotu ont été sélectionnés, 2 petits, 2
moyens et 2 grands et pour chacun d’eux, seuls les récifs barriere ont été retenus (de fagon a
ne pas avoir d’effet confondus taille ile et type de récif). Les courbes abondance-diversité
indiquent que le nombre d’especes observées augmente avec la taille des atolls (Figure IV-
11A), en revanche la contribution des espéces les moins abondantes est relativement plus
faible sur les petits atolls (Figure IV-11B) que sur les atolls moyens ou grands. Ceci indique
qu’il y a peu d’especes rares sur les atolls les plus petits, sans doute consécutivement au
manque d’habitats ou au manque de ressource.
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Figure IV-11 : relation entre 1’abondance relative et le rang des especes (figure A) pour 6
atolls des Tuamotu, 2 petits atolls (Hiti et Haraiki), 2 atolls moyens (Nihiru et Mururoa) et 2
grands atolls (Kauehi et Tikehau). Figure B : les rangs sont en relatif.

Dans une démarche similaire a celle pour 1’analyse de I’effet des régions j’ai examiné
les caractéristiques des espéces en fonction de leur abondance. L’indice biogéographique
(nombre de listes faunistiques ou 1’espece est présente) est minimal pour les especes les plus
rares (Figure IV-12), les petits atolls ayant des espéces rares ayant un indice plus important
que les autres atolls. Ceci pourrait s’ interpréter comme le résultat des capacités de dispersion
des especes, plus un atoll est petit et plus il faudra en moyenne des espéces ayant de grandes
capacités de dispersion pour I’atteindre. Il conviendrait de vérifier ce type d’hypothese en
analysant la durée de vie larvaire de ces espéces dans la mesure ot on puisse en capturer des
nombres suffisants. Les courbes observées ont en commun avec les courbes précédentes de
méme type (Figures IV-7 et IV-8) de posséder un point d’inflexion, ce dernier n’étant
cependant pas toujours situé au méme niveau d’abondance. Il y a donc convergence de
fonctionnement a deux échelles différentes, régions et iles, les espéces les plus rares d’une
part et les plus communes d’autre part ayant les aires de répartition les moins importantes.
Les premieres survivent tant bien que mal ou sont maintenues en faible abondance par
certains phénomenes (ex. compétition pour les ressources), les autres dominent grace a des
traits de vie spécifiques et sans doute peu répandus. L’analyse de 1’alimentation et de la taille
des espéces les plus rares et les plus courantes en fonction de la taille des iles peut nous
amener des éclaircissements sur ce point.

—e— GRAND T
g 60 -
=z —=— MOYEN +
s PETIT /l\
o T
(@]
3 T
g I } /i\/\<
& 50 - l
[0
Q
e) 4
£

40
<0.01% <0.1% <0.5% <1% >1%
Classe Abondance Relative

Figure IV-12 : relation entre 1’abondance des espeéces et leur répartition géographique en
fonction de la taille des les (cf. Figure IV-11)
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Les especes rares et les especes abondantes ont des traits de vie tres différents d’un type d’ile
a l’autre (Figures IV-13 A-D et IV-14 A-D). En particulier les espéces rares sont en moyenne
plus grandes et concernent surtout des espéces carnivores ou piscivores. Le type d’ile joue
assez peu sur les tailles des espeéces rares, aucune tendance nette ne se dégageant (Figures I'V-
13 A-D). En revanche, les piscivores sont moins diversifiés parmi les especes rares des
petites iles que des iles moyennes ou grandes (Figure IV-14-B). Ce gradient s’explique
probablement par la disponibilité de la ressource, sur une ile de petite taille les especes proies
¢tant peu abondantes a cause de productions primaires plus faibles. Ceci est en partie attesté
par le gradient observé pour les especes les plus abondantes, les planctonophages étant
relativement plus diversifiés dans les grandes iles que les petites (Figure IV-14-D). La forme
des courbes ou tout au moins les tendances observées sont similaires a ce qui a été observé
pour les régions, mais les gradients sont cependant beaucoup moins marqués. Ceci laisse
penser que des facteurs agissant a trés grande échelle (par ex. la diversité gamma régionale)
sont plus influents sur les caractéristiques vitales observées que des facteurs tels que la taille

de I'1le.
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Figure IV-13: Importance relative de quatre classes trophiques au sein des classes
d’abondance pour trois tailles d’iles des Tuamotu. A — <8 cm; B — 8 -30 cm ; C- 30 — 50

cm; D->50cm
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Figure IV-14: Importance relative de quatre classes trophiques au sein des classes
d’abondance pour trois tailles d’iles des Tuamotu. A — Piscivores ; B — Carnivores ; C-
Planctonophages ; D - Herbivores

IV-2-3 Effet « Type de récif »

Le type de récif est le facteur ayant la plus faible dimension spatiale dans les trois
facteurs testés sur la rareté. Les deux paragraphes précédents ont montré que les facteurs a
I’échelle régionale avaient un effet plus important que les facteurs insulaires. Si les facteurs
locaux sont ceux qui ont le moins d’action sur les relations diversité-abondance, nous serions
en présence d’un gradient d’une grande importance non seulement pour comprendre le
fonctionnement des peuplements mais aussi gérer ces derniers.

Un premier exemple basé sur la comparaison d’un récif frangeant et d’un récif
barriere en Nouvelle Calédonie (Figures IV-15 A-B) montre que sur les récifs frangeants il y
a d’une part moins d’especes et d’autre part que les especes les plus abondantes y ont une
contribution a 1’abondance totale beaucoup plus importante (méme en relatif — Figure IV-
15B) que les especes les plus abondantes des récifs barriére.
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Figure IV —15 : relation entre I’abondance relative et le rang des especes pour deux récifs de
Nouvelle Calédonie, Aboré (récif barriére ; 67 transects) et Nouméa (récif frangeant ; 96
transects). Le graphe de droite (B) met le rang des espéces sur la méme échelle pour les deux
types de récif.

La question est de savoir si on observe donc une continuité des effets d’échelle observés pour
les régions puis les iles sur les traits de vie et les aires de répartition des espéces. Ces
derniéres montrent un gradient trés marqué entre les récifs extérieurs et les récifs frangeants
(Figure IV-16). Si la courbe générale reste de méme type que précédemment avec un point
d’inflexion, le gradient observé est beaucoup plus important que les différences observées
entre tailles d’ile. Pour les especes les plus rares il y a convergence dans la valeur moyenne
de I’aire de répartition, en revanche sur le récif frangeant s’observe une diminution de cette
valeur pour les abondances plus importantes alors que pour les autres types de récifs
s’observe plutot une augmentation de ces valeurs. On peut en conclure un fonctionnement
différent en fonction du type de récif. Sur les frangeants les especes a faible répartition
géographiques sont les plus abondantes donc il est probable qu’elles ont été sélectionnées par
des facteurs locaux ou tout au plus régionaux, alors que sur les récifs présentant la meilleure
communication avec I’extérieur (récifs extérieurs et barriére) ont des espéces caractérisées
par une vaste répartition géographique. Ces habitats ont donc a priori plus de chances de
recruter des especes venant de loin que les récifs frangeants qui ne peuvent communiquer
aussi facilement avec 1’extérieur.
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Figure IV-16 : relation entre I’abondance des espéces et leur répartition géographique en
fonction du type de récif. Données provenant de 44 sites du Pacifique Sud.
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Les différences de traits de vie des espéces rares, ou au contraire abondantes, en fonction du
type de récif présentent des similitudes avec les observations réalisées précédemment. Les
piscivores montrent un gradient parmi les especes rares, leur diversité augmentant (Figure
IV-17B) des récifs frangeants jusqu’aux récifs extérieurs. Le méme gradient s’observe pour
les proies de ces piscivores (Figure IV-17D): les espéces planctonophages les plus
abondantes suivent le méme gradient, mais en sens inverse (ils sont plus diversifiés a la cote
qu’au large). Ceci est a mettre en paralléle avec ce qui a été observé pour les iles et les
régions : 1- plus I’isolement augmente et moins les piscivores sont diversifiés parmi les
especes rares; 2- parmi les especes abondantes, les planctonophages sont les moins diversifiés
quand I’isolement augmente, sauf sur les récifs frangeants ou la production primaire engendre
I’effet opposé. Pour les tailles les espéces les plus rares sont caractérisées par un gradient
croissant de la diversité des petites especes de I’extérieur vers le frangeant (Figure IV-18A) et
un gradient opposé pour les especes de plus de 50 cm (Figure IV-18D). Pour ces dernieres
especes on constate que les courbes correspondant a chaque type de récif sont pour ainsi dire
paralléles montrant ainsi un fort effet de ce facteur sur cette classe de taille. Un tel effet avait
déja été observé pour les régions (mais pas les iles). Il semble donc que cette gamme de taille
soit plus sensible que les autres a des facteurs agissant a grande échelle.
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Figure IV-17: Importance relative de quatre classes trophiques au sein des classes
d’abondance pour quatre types de récifs suivant un gradient cote-large: frangeant —
intermédiaire- barri¢re- extérieur. A — Piscivores ; B — Carnivores ; C- Planctonophages ; D -
Herbivores
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Figure IV — 18 : Importance relative de quatre classes de taille au sein des classes
d’abondance pour quatre types de récifs suivant un gradient cote-large: frangeant —
intermédiaire- barriere- extérieur. A —<8cm;B—-8-30cm ; C-30-50cm ; D -> 50 cm

L’analyse de I’abondance relative, et donc de la rareté, est un sujet relativement neuf
pour les poissons de récif. Cette premicre exploration de nos données sur les effets de
facteurs a différentes échelles spatiales montre sans conteste 1’importance d’une telle
démarche multi-échelle pour comprendre ce que nous observons a 1’échelle locale. Les traits
de vie des espéces ne sont pas indépendants de leur degré d’abondance et ces relations sont
elles-mémes fonction de facteurs agissant a différentes échelles. L’aire de distribution
géographique d’une espece est trés probablement liée a sa capacité de dispersion, cependant
ces deux critéres n’ont pour I’instant pas pu étre corrélés de fagon satisfaisante dans la
littérature existante (ex. Victor et Wellington, 2000 ; Jones et al. 2002 ; voir revue par Lester
et al. 2007) bien que Mora et al. (2003) aient montré que la durée de vie larvaire des poissons
de récif était un facteur déterminant de la diversité observée. Si les espéces les plus rares ont
des traits de vie en moyenne différents des autres especes on peut se poser la question de leur
implication dans les successions écologiques. Les données que nous venons de présenter
suggerent que les especes rares n’auront pas la méme importance sur ce plan 1a suivant la
région, 1’1le ou le type de récif. Cela pose aussi des questions sur la validité des hypothéses
actuelles (Dufty, 2002 ; Duffy et Stachowicz 2005) qui suggérent qu’il existe une certaine
stabilité des fonctions qu’alimente 1’interchangeabilité des espéces au sein de ces fonctions.

88



De toute évidence ce que nous venons de voir montre qu’en fonction du lieu et du degré
d’abondance relative les espéces n’ont pas les mémes propriétés et donc n’ont pas le méme
potentiel de remplacement. La « surabondance d’espéces rares » dans les peuplements tres
diversifiés que sont les peuplements de poissons de récifs n’est donc pas nécessairement un
gage de stabilité si ces especes rares ont des propriétés qui ne leur permettent pas de se
substituer a des espeéces communes. Ceci débouche sur I’évaluation des propriétés des
peuplements que sont résistance, résilience ou stabilité. C’est un des points que je vais
aborder dans le chapitre suivant.

IV-3 Conclusions

D’aprés Jones et al. (2002) ou Lennon et al. (2004) les travaux sur
I’importance de la rareté des especes sont encore peu nombreux et il reste trés difficile de
comprendre en quoi les especes rares sont importantes pour le bon fonctionnement des
peuplements. Jones et al (2002) avaient exploré les caractéristiques de la répartition
géographique des poissons coralliens en fonction de leur taille, de leur durée de vie larvaire,
de leur alimentation, mais leur jeu de données était relativement restreint, ne portant que sur
quelques familles. Ils avaient cependant pu montrer que certaines catégories alimentaires ne
se trouvaient que sur de faibles étendues géographiques (sans cependant qu’elles aient des
abondances plus faibles), que la taille était un facteur important (les especes les plus grandes
étant plus rares) et que la durée de vie larvaire n’était pas corrélée avec I’étendue
géographique. Ce chapitre IV a démontré si besoin le potentiel de nos données pour aborder
cette question des espeéces rares. De trés nombreux résultats sont & ma connaissance
nouveaux pour la science et pourraient servir de base a des tests dans d’autres systémes pour
lesquels I’information existe (ex. les oiseaux cf Lennon et al. 2004). Parmi ces résultats ceux
qui @ mon avis ont le plus important pouvoir euristique sont :

Proportion des espéeces rares

e les mesures de rareté basées sur 1’abondance ou la fréquence (occurrence)
donnent des résultats similaires

e la proportion d’especes rares n’est pas fonction de la diversit¢ gamma bien
qu’il existe des différences entre régions

e la proportion d’espéces rares augmente avec la diversité alpha, mais
faiblement

e les facteurs insulaires (taille de I’ile, degré d’isolement, ouverture océanique,
surface des récifs) n’ont pas d’effet sur la proportion d’espéces rares

e le nombre d’espéces rares/unité de surface est minimal sur les petites iles (et
leur abondance relative y est également faible)

Relations entre rareté (abondance relative) et diversité

e la diversité gamma a un effet sur I’abondance relative des especes rares

e sur un gradient Ouest-Est les especes rares contribuent le plus a 1’abondance
en Polynésie

e moins de 30% des espéces contribuent pour plus de 95% de 1’abondance
quelque soit la région

e les espéces rares ont de faibles aires de répartition géographique, la moyenne
de ces aires augmentant selon un gradient Ouest-Est

e les especes rares sont plus grandes que la moyenne quelque soit la région
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e pour une abondance relative donnée, les espéces sont plus grandes et
comportent moins de planctonophages en Polynésie que sur le reste du
gradient Ouest-Est dans le Pacifique Sud

e la proportion d’espéces piscivores ou carnivores est plus importante chez les
especes rares

e les especes rares des petites iles ont des aires de répartition plus grandes que
celles des grandes iles

e a JI’exception des grandes especes (> S0cm) qui augmentent
proportionnellement avec le degré d’influence océanique, il n’y a pas de
différence de structure (taille ou trophique) en fonction de la taille des iles ou
du type de récif

e les aires de répartition géographiques des espéces rares augmentent avec le
degré d’influence océanique

Ces résultats permettent de poser un certain nombre d’hypothéses dont il conviendra
de tester la robustesse et la généralisation dans d’autres €écosystemes. Ainsi nos résultats
suggerent que les espéces rares n’ont pas la méme importance dans les peuplements
diversifiés et dans les peuplements comportant peu d’especes. En revanche, en dehors des
especes les plus grandes, la structure trophique ou en taille des espéces rares ne varie guere
avec la diversité, et cette structure est différente de celle des espéces les plus communes. Les
especes rares ont donc des roles écologiques différents de celui des espéces communes. Il est
en particulier probable que certaines d’entre elles sont des espéces clés, jouant un role
écologique irremplagable mais qu’il reste a identifier en milieu corallien. Il est intéressant de
noter que I’influence océanique joue un role dans les caractéristiques des especes rares, leur
aire de répartition étant d’autant plus grande que I’influence océanique est importante. Par
ailleurs, sur les récifs cotiers (faible influence océanique) la contribution des especes rares a
la densité est proportionnellement plus faible que sur des récifs barriére (océaniques). 1l
conviendrait de tester I’importance de la durée de vie larvaire de ces espéces rares en fonction
du type de récif. En particulier il est probable que sur les récifs cotiers leur durée de vie
larvaire sera faible et des expériences récentes ont montré que pour des especes sédentaires
ou peu mobiles il existait une part d’auto-recrutement important (Jones et al. 2006). A priori
nos résultats suggerent que cette durée moyenne de vie larvaire (si I’on considére que vie
larvaire et aire de répartition sont corrélés, ce que tendent a montrer les travaux de Lester et
Ruttenberg (2005) ou Lester et al. (2007)) devrait étre plus importante sur les récifs
océaniques et que 1’auto-recrutement y sera plus faible que sur les récifs frangeants.

Le rdle des especes rares en cas de perturbation est encore trés peu connu. Il a été
suggéré que les peuplements a forte diversité offrent plus de résistance mais moins de
résilience a des perturbations (McCann, 2000) en particulier grace a la capacité de
substitution des especes entre elles au sein des groupes fonctionnels. Nos premiers résultats
sur les especes rares suggerent que ces dernieres sont sans doute peu importantes en tant
qu’especes de substitution pour des espeéces plus communes en cas de perturbation. En
revanche on peut se demander ce qu’il adviendrait d’un peuplement dont les espéces rares
seraient ciblées par des perturbations. En dehors du rdle d’espéce clé déja évoqué il est
¢vident que certaines fonctions (ex. piscivore) et les grandes tailles sont prépondérantes
parmi les espéces rares. Ainsi des poissons tels que les grands requins, les grands mérous ou
d’autres grandes espeéces sont particulierement sensibles aux perturbations dont la péche.
Jackson (2001) et Jackson et al. (2001) ont montré que les perturbations a long terme avaient
considérablement affecté¢ la structure des peuplements originels avec la disparition des
especes les plus grandes. 11 est donc trés probable que la disparition d’espéces rares n’est pas
anodine pour le fonctionnement des peuplements et de leurs €cosystémes, mais dans les
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systemes perturbés (qui sont devenus la norme) nous ne connaissons souvent pas quelles sont
les conséquences de ces disparitions.

Nos premiers résultats suggerent que la disparition des espéces rares engendre la
disparition de fonctions spécifiques et ceci sera confirmé dans le chapitre suivant sur la
diversité¢ fonctionnelle. En revanche, la structure globale des peuplements serait moins
affectée par la disparition de plusieurs especes rares que d’un nombre beaucoup plus faible
d’especes communes. Ceci suggere qu’il peut étre aussi important de surveiller 1’évolution
des espeéces communes que des especes rares et que la disparition des premiéres dans
certaines zones ou circonstances peuvent étre aussi alarmante que la disparition d’espéces
rares (Lennon et al. 2004). De nombreuses especes rares sont également des especes
emblématiques. C’est le cas en particulier des grands Serranidae, de certaines espéces de
grande taille comme le labre « napoléon » (Cheilinus undulatus) (Sadovy et al. 2003) ou
encore des requins de récifs ou des raies manta. Il existe a I’heure actuelle trés peu
d’information sur I’abondance de ces especes emblématiques. Certaines d’entre elles, comme
les requins de récif ou les grands Serranidae, sont en réel danger dans de vastes zones de
I’Indo-Pacifique, les premiers étant victimes de la péche pour les ailerons et les autres du
« Life reef fish trade » (commerce des poissons vivants de récif) (Sadovy et Vincent, 2002 ;
Dulvy et al. 2003). Le role de ces espéces rares et emblématiques dans le fonctionnement des
écosystemes est encore trés mal connu, mais il est vraisemblable que dans de nombreux cas
ces especes sont trés importantes, étant des prédateurs apicaux (requins, grands Serranidae).

Ce chapitre a permis dégager certaines caractéristiques des espéces rares et leurs
relations avec des facteurs environnementaux, cependant nous ne savons toujours pas
pourquoi certaines especes sont rares et d’autres abondantes alors qu’elles ont des traits de
vie similaires. La relation avec 1’abondance de la ressource (abri ou nourriture) n’est pas a
priori une piste majeure. Il est en effet possible de citer des especes rares (par exemple la
plupart des grands Pomacanthidae) qui ne manquent ni de nourriture, ni d’abris et qui sont en
général évités par les prédateurs. Jones et al. (2002) suggéraient que la rareté de ces especes
pourrait provenir de leur faible abondance dans les recrutements (ainsi LoYat (2002 ) n’a
relevé que trés rarement des grands Pomacanthidae parmi les larves recrutant sur les récifs de
Polynésie) mais a I’heure actuelle peu d’études ont été entreprises entre 1’abondance relative
des poissons adultes et leur abondance relative parmi les recrues (Juncker, 2005). Des études
en ce sens sont en cours en Nouvelle Calédonie pour opposer la structure des peuplements
adultes a celui des recrutements connus (L.Carassou, L.Wantiez et M.Kulbicki). Une telle
approche devrait permettre la mise en paralléle des fonctions et espéces rares d’une part
parmi les recrues et d’autres part parmi les adultes de fagon a vérifier si le recrutement joue
un role important dans 1’abondance relative et dans la distribution des fonctions au sein des
peuplements de poissons.

Un aspect essentiel dans I’analyse de la rareté est la prise en compte des variations
temporelles. En particulier il serait intéressant d’explorer la persistance de la rareté ou de
I’abondance des especes au cours du temps. Nous manquons malheureusement de bases de
données temporelles. Une analyse trés rapide des données de I’AIMS (sur la Grande Barriere
de Corail) montre que certaines especes fluctuent fortement en abondance au cours du temps
et que d’une région a ’autre ce ne sont pas les mémes especes qui varient. Une analyse
similaire sur les données temporelles de I’EPHE sur 1’1le de Mooréa (Polynésie) indique aussi
des variations trés importantes de 1’abondance de certaines especes au cours du temps. Dans
I’avenir il conviendrait d’analyser si ces variations d’abondances s’observent dans tous les
groupes fonctionnels ou si cela se produit dans des groupes rares et peu redondants ou au
contraire au sein de groupe avec une forte redondance d’especes.
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J’ai volontairement étudié séparément endémisme et rareté. Il est certain que les deux
sont liés, surtout si I’on prend pour définition de la rareté les especes ayant une faible aire de
répartition. IlIs ne sont cependant pas synonymes, les espeéces endémiques pouvant étre par
endroits abondantes. Il serait cependant intéressant d’examiner conjointement ces deux
caractéristiques des especes pour tenter de comprendre les causalités de la rareté.
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CHAPITRE V

DIVERSITE FONCTIONNELLE

Le chapitre I a montré que la diversité des poissons de récif était trés importante avec
plus de 4200 espéces recensées dans le Pacifique Sud et souvent plusieurs centaines
d’especes sur des surfaces trés restreintes. Nous avons analysé plusieurs traits de vie de ces
especes, en particulier leur taille, alimentation, activit¢ nycthémérale, rayon d’action ou
encore leur grégarité. Il existe de trés nombreux autres traits permettant de mieux comprendre
le fonctionnement de ces peuplements tels que la reproduction (taille a maturité, sexe ratio,
fécondité), la croissance ou la mortalité. Analyser les effets de tous ces traits de vie sur un
grand nombre d’espéces simultanément est tres difficile et les écologistes proposent souvent
pour pallier a ce probleme de regrouper les espéces en fonction de leurs traits de vie de
maniére a constituer des groupes fonctionnels. La signification de ces groupes est I’objet de
beaucoup de débats en écologie actuellement (ex. Chapin et al. 1997; Loreau et al. 2001 ;
Bellwood et al. 2004; Wardie et Zackrisson, 2005). En particulier ces groupes fonctionnels
sont souvent pergus comme des entités de base dans le fonctionnement des peuplements (ex.
McGrady et Morin 2000 ; Diaz et Cabido 2001 ; Petchey et Gaston, 2002 ; Rosenfeld 2002 ;
Micheli et Halpern, 2005), les especes au sein de chaque groupe fonctionnel ayant une
certaine redondance avec les autres especes du groupe. Autrement dit au sein d’un groupe
fonctionnel les espéces seraient plus ou moins interchangeables. En cas de perturbation cette
redondance assurerait de la stabilité au groupe et donc au peuplement (McCann, 2000), ce
dernier étant le plus fragile pour les groupes fonctionnels comportant peu d’especes, voire
une seule. Ce lien théorique entre redondance au sein des groupes fonctionnels et stabilité-
résilience des peuplements n’a jamais été véritablement testée sur plusieurs échelles spatiales
mais elle est peu remise en question par les écologistes actuels (Elmquist et al. 2003). Il
apparait donc que si I’on peut définir un indice de redondance satisfaisant il sera ensuite
possible de tester comment il est influencé par des facteurs a grande échelle et a échelle
locale. En particulier on peut envisager d’analyser les liens d’un tel indice avec des
parametres des peuplements tels qu’abondance, biomasse ou production. La compréhension
de telles relations peut avoir des impacts significatifs en matiére de gestion par exemple si on
arrive a : 1- déterminer quels facteurs agissent sur la stabilité via la redondance au sein des
groupes fonctionnels ; 2- identifier les groupes fonctionnels les plus sensibles aux
perturbations (de par les traits de vie des especes qui les constituent).

Dans ce chapitre je me propose d’aborder :

a- la définition de groupes fonctionnels et de la diversité fonctionnelle

b- analyser a partir de la base de données IRD les relations entre diversité fonctionnelle
et diversité spécifique (alpha et gamma)

c- définir un indice de redondance et analyser ses variations a plusieurs échelles
spatiales, allant du local au régional

d- analyser les relations entre cet indice et la biomasse

e- ¢évaluer I'importance des espéces rares au sein des groupes fonctionnels

93



V-1- Définition des groupes fonctionnels

Il n’existe pas de définition consensuelle de la diversité fonctionnelle méme si des
définitions ont été proposées pour distinguer groupe fonctionnel, guilde et groupe écologique
(ex. Wilson, 1999 ; Petchey et Gaston 2002 ; Blondel, 2003). Des individus peuvent étre
regroupés dans un groupe fonctionnel soit s’ils ont une réponse identique a I’environnement
(ex. regroupement de la végétation en fonction de sa morphologie) soit s’ils ont des effets
similaires sur des processus écologiques. En écologie marine la plupart des auteurs utilisent
la seconde définition du groupe fonctionnel, mais s’agissant de coraux le regroupement de
colonies en fonction de leur morphologie est fréquent (ex. Edinger et Risk 2000). En ce qui
concerne les poissons de récif peu d’études ont utilisé 1’approche des groupes fonctionnels
(Kulbicki 2006 ; Micheli et Halpern, 2005 ont utilisé cette approche pour des poissons des
champs de kelp), en revanche le groupement d’espéces en fonction de leur taxonomie, de leur
alimentation ou de leur taille est trés fréquent. Entre 1980 et 1990 plusieurs études ont
également utilisé des groupements d’espeéces de poissons récifaux en guildes, mais cette
approche n’est plus guere employée. En effet, le groupement en guilde est souvent considéré
comme plus subjectif que 1’approche fonctionnelle et il ne bénéficie pas du support théorique
qui soutient cette derniere. En général les groupes fonctionnels sont taxonomiquement assez
homogénes (ex. Figure V-1) mais il est possible de considérer des groupes fonctionnels
taxonomiquement hétérogeénes (ex. Figure V-2). Mon approche étant restreinte aux poissons
je me placerai dans le premier cas de figure, mais sans cependant exclure par la suite de
considérer des groupes taxonomiquement hétérogénes, en particulier concernant les
consommateurs primaires (herbivores, planctonophages).
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Figure V-1 : exemple de groupes fonctionnels taxonomiquement homogénes

A T’heure actuelle il n’existe pas de méthode établie pour construire des groupes
fonctionnels pour les poissons de récif, méme si Petchey et al. (2004) ou Petchey et Gaston
(2006) analysent les aboutissants d’un panel d’approches. Naeem et Wright (2003) indiquent
que I’on peut classer en trois grandes classes les méthodes utilisées pour définir des groupes
fonctionnels : a- méthodes subjectives (basées sur la connaissance experte), exemple de
Bisavec et Majer (1999) qui ont regroupé des espéces de fourmis sur des critéres assez

94



généraux (trophiques, climatiques, taxonomiques); b- méthodes déductives, exemple de
Huston et Smith (1987) qui ont combiné 5 traits de vie de plante pour obtenir 32
combinaisons possibles ou de Micheli et Halpern (2005) sur les poissons; c- analyse
combinatoire des traits de vie, exemple de Kindscher et Wells (1995). J’ai utilisé par le passé
les trois approches (Kulbicki, 2006), chacune ayant des avantages, cependant la méthode
déductive s’est révélée la plus facile a justifier et a interpréter et sera donc la méthode retenue
dans ce chapitre bien que ce ne soit pas nécessairement la méthode la mieux adaptée a tous
les cas que nous allons étudier, Petchey et Gaston (2006) ayant montré qu’il est nécessaire
d’adapter la mesure de diversité fonctionnelle au probleme étudié.

HERBIVORES
Brouteurs Gratteurs .................
POISSONS
GASTEROPODES
OURSINS

SOLITAIRES GREGAIRES

PETIT RAYON GRAND RAYON
D’ACTION D’ACTION

Figure V-2 : exemple de formation de groupes fonctionnels taxonomiquement hétérogenes

Pour construire ce que j’appellerai par la suite des groupes fonctionnels nous
disposons d’un ensemble de traits de vie assez faciles a obtenir pour la plupart des especes,
soit que I’information existe dans la littérature, soit que 1’on peut I’extrapoler d’especes
proches avec une marge d’erreur faible. Les traits de vie considérés : régime alimentaire,
taille maximale, rayon d’action, grégarité, activité nycthémérale (cf Chapitre I) peuvent se
scinder en un nombre restreint de classes (ex. Tableau V-1).

Tableau V-1 : principales classes des traits de vie utilisés pour définir des groupes
fonctionnels.

Trait de vie Classes proposées
Alimentation Piscivore ; Carnivore ; Planctonophage ; Herbivore & Détritivore
Taille maximale 0-7cm ; 8-15 cm ; 15-30 cm ; 30-50 cm ; 50-80 cm ; > 80 cm
Rayon d’action Territorial ; Sédentaire ; Mobile ; Trés Mobile
Grégarité Solitaire ; Paire ; Petit banc ; Banc Moyen ; Grand Banc
Activité nycthémérale | Diurne ; Nocturne ; Actif toute heure
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Il est possible de combiner ces différents traits de vie par combinaison simple, par
exemple on peut associer 1’alimentation avec la taille pour obtenir des groupes tels que
piscivores de 15-30 cm ou encore herbivores de 50-80 cm. Il est bien entendu possible de
combiner trois voire quatre ou cinq traits. De telles combinaisons aboutissent a des groupes
tels que « carnivore territorial diurne et solitaire de 8-15¢cm ». Le nombre de combinaisons
devient cependant rapidement trés important. Par exemple si on combine alimentation, taille,
rayon d’action et grégarité il existe 4x6x4x5 = 360 possibilités avec le Tableau V-1. Toutes
ces combinaisons ne sont pas réalistes et ne contiennent donc pas nécessairement des
espeéces, cependant méme en se restreignant aux combinaisons comportant des espéces le
nombre devient souvent rapidement trop important en regard du nombre d’especes
considérées dans la plupart des analyses. En effet le ratio diversité fonctionnelle / diversité
spécifique tendra vers 1 si le nombre de combinaisons devient treés grand (Figure V-3) et on
perd I’'un des grands avantages de 1’approche des groupes fonctionnels qui est de condenser
I’information. Il n’y a malheureusement pas de régle de décision précise pour choisir le
nombre de combinaisons adapté et il faut donc revenir a des régles de bon sens, en particulier
adapter les traits choisis aux questions posées. Dans ce qui suit je prendrai pour définition de
la diversité fonctionnelle le nombre de groupes fonctionnels (comportant des espéces) définis
par cette approche combinatoire.

50

¢ 192 cas
e * possibles

*
13E’D’ONDA CE

N
o

. = 48 cas
PE 08 go possibles

| & Groupes Alim X Taille X Grégarité |

Nombre de Groupes Fonctionnels

| O Groupes Alim X Taille |

0 20 40 60 80 100 120

Espéces / Transect

Figure V-3 : relation entre diversité fonctionnelle et diversité spécifique en fonction des
combinaisons choisies pour former les groupes fonctionnels. Exemple bas¢ sur des transects
du lagon sud-ouest de Nouvelle Calédonie. La fleche verte indique la tendance & augmenter
le nombre de groupes fonctionnels a mesure que les combinaisons intégrent davantage de
traits de vie. Dans cet exemple le nombre de classes défini par trait de vie est de 8 classes
alimentaires, 6 classes de taille 4 groupes de grégarité.

V-2 Relations entre diversité fonctionnelle et diversité spécifique

Plus le nombre d’espéces augmente et plus le nombre de fonctions devrait augmenter.
En effet toute nouvelle espéce dans un habitat doit pouvoir se démarquer des autres pour
subsister et donc posséder des « fonctions » qui la distingue. Dans cette optique chaque
espece a une fonctionnalité différente et le regroupement de ces fonctionnalités en groupes
fonctionnels sera nécessairement une homothétie de la diversité spécifique. La question est en
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revanche de savoir si le rapport entre diversité fonctionnelle et diversité spécifique est
constant pour un méme habitat ou si certains facteurs influent sur ce rapport. Ainsi a nombre
d’especes égal observe-t-on le méme nombre de groupes fonctionnels sur un récif de
Polynésie et sur un récif de Nouvelle Calédonie, ou encore ce rapport évolue-t-il le long d’un
gradient cote-large ? A priori on peut poser deux hypotheses pour un type d’habitat donné: 1-
le ratio diversité¢ fonctionnelle / diversité spécifique est constant, ce qui implique que le
nombre de fonctions augmente de facon monotone avec la diversité spécifique ; 2- le nombre
de fonctions reste stable quelque soit le nombre d’espéces (au-dela d’un certain seuil de
diversité), ce qui implique que le ratio entre redondance (nombre moyen d’espeéces par
groupe) et diversité spécifique va augmenter a mesure que la diversité spécifique croit. Sous
la premiére hypothese la courbe reliant diversité fonctionnelle — diversité spécifique n’aura
pas d’asymptote alors que sous la seconde hypothése une asymptote horizontale sera atteinte,
le nombre d’espéces a laquelle cette asymptote s’amorce pourrait s’interpréter comme
I’atteinte d’un climax pour I’habitat en question.

J’ai examiné rapidement la variation de cette relation diversité fonctionnelle —
diversité spécifique a quatre niveaux spatiaux : 1- intra-récif ; 2- inter-récifs au sein d’une ile;
3- inter-iles; 4-inter-régions. Les données intra-récif proviennent de 94 transects situés sur les
récifs frangeants des baies de Nouméa ; les données inter-récif proviennent de 209 transects
répartis sur 5 sites différents en Nouvelle Calédonie (Koné, Thio, Ouassé, Lifou, Moindou) ;
les données inter-iles proviennent de 688 transects répartis sur 16 iles de Polynésie et réalisés
sur I’intérieur des couronnes récifales ; les données inter-régions proviennent de 594 transects
réalisés sur les récifs barriére internes de quatre régions (Nouvelle Calédonie, Fidji, Tonga,
Polynésie) alignée suivant un gradient Ouest-Est, les données de Polynésie provenant des iles
les plus grandes. J’ai utilisé deux groupements fonctionnels : Alimentation X Taille (noté
AT) et Alimentation X Taille X Rayon d’action X Grégarité (ATRG).

Quelque soit ’échelle spatiale considérée la relation entre nombre de groupes
fonctionnels et nombre d’espéces au sein d’un transect est de méme type (Figure V-4). La
convergence entre classes est remarquable et peut provenir soit : 1- d’un artefact li¢ a une
relation mathématique entre nombre de groupes totaux et diversité spécifique; 2- une forte
similitude spécifique ou fonctionnelle d’une classe a 1’autre.

L’existence d’un artefact est intuitive car si le nombre de groupes fonctionnels était
¢gal au nombre total d’especes alors la relation diversité fonctionnelle — diversité spécifique
serait une droite de pente 1/2 (Figure V-3). La recherche de cette relation fait appel a des
mathématiques assez complexes et est en cours d’¢élaboration. Pour démontrer cependant le
caractére non aléatoire de ces relations j’ai crée des groupes fonctionnels aléatoires (avec une
distribution normale des especes parmi les groupes). Les courbes obtenues dans le cas de
I’échelle intra-récifale (Figure V-5) pour une simulation de 102 groupes (comme pour
ATRG) ou de 31 groupes (comme AT) montre la forte convergence avec les résultats obtenus
a partir des groupes ATRG ou AT de la Figure V-4A. Pour une diversité spécifique donnée
(exemple de 40 especes /transect sur les figures V-4 et V-5), le nombre de groupes
fonctionnels observé est pour ainsi dire constant (pour ATRG la valeur est comprise entre 25
et 32). Un examen plus attentif des courbes de la figure V-4 montre qu’il existe cependant
des différences entre classes pour les échelles spatiales B, C, D. Ces différences sont
significatives (analyses de covariance) malgré les faibles différences de pente.
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Figure V-4 : relations entre diversité fonctionnelle (nombre de groupes fonctionnels par
transect) et diversité spécifique (nombre d’especes par transect) & quatre échelles spatiales
croissantes : intra-récifale (A), inter-récifale (B), inter-iles (C), inter-régions (D). AT : groupes
combinant Alimentation et Taille; ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et
Grégarité. Classes : A : % de couverture corallienne ; B : types de récifs suivant un gradient cote (fringing) —
large (outer barrier reef) ; C : taille des iles ; D : régions, avec NC : Nouvelle Calédonie et PF : Polynésie. La
barre verticale en pointillé¢ indique une diversité spécifique de 40 espéces/transect.
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Figure V-5: relations entre diversité spécifique (nombre moyen d’especes / transect) et
diversit¢ fonctionnelle (nombre moyen de groupes fonctionnels / transect) pour les
peuplements de récifs des environ de Nouméa, les groupes fonctionnels étant définis par une
fonction aléatoire groupant les especes en 102 groupes et 31 groupes. La barre verticale en
pointillé indique une diversité spécifique de 40 especes/transect.
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La question suivante est de savoir si ces différences de pente peuvent s’expliquer par
un facteur commun. Le nombre de groupes fonctionnels n’est cependant pas identique pour
toutes ces classes et ces échelles. Une fagon de comparer ces classes et échelles entre elles
consiste a prendre en compte le nombre total de groupes fonctionnels dans chaque cas
(Figure V-6). Les valeurs les plus faibles sont observées pour la classe 0-6% de corail a
I’échelle intra-récifale, pour les récifs barriéres a 1’échelle inter-récifale, pour les iles tres
petites et petites a 1’échelle inter-ile et pour la Nouvelle Calédonie et Fidji a 1’échelle
régionale. Jusqu’a présent je n’ai pas trouvé de points communs entre ces différentes classes,
en particulier ni la diversité gamma, ni la complexité des habitats ne semblent étre le moteur
principal. Il est probable qu’une approche multi-factorielle sera nécessaire pour expliquer ces

observations.
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Figure V-6 : relations entre diversité fonctionnelle relative (nombre de groupes fonctionnels
par transect / nombre total de groupes fonctionnels) et diversité spécifique (nombre d’especes
/ transect) a quatre échelles spatiales croissantes : intra-récifale, inter-récifale, inter-iles, inter-
régions. Seuls les groupes ATRG sont présentés. GF : groupe fonctionnel. Autres légendes :
voir Figure V-4.

La forte similitude de courbes observées peut provenir de la similarit¢ dans la
composition spécifique et de proche en proche dans la composition en groupes fonctionnels.
En particulier, Fukami (2001) a rappelé¢ que la similitude augmentait avec la richesse
spécifique ce qui peut avoir pour conséquence un accroissement du nombre de groupes
fonctionnels communs & mesure que la diversité spécifique augmente. Pour analyser cette
hypothése les similarités au niveau des groupes fonctionnels et des especes ont été calculées
pour chacune des quatre échelles spatiales (Tableau V-2). De fagon générale la similarité
diminue a mesure que la complexité fonctionnelle croit au sein d’une échelle spatiale. Pour
un méme type de fonctions la similarité tend a diminuer de 1’échelle intra-récifale jusqu’a
I’échelle inter-iles. Ces résultats sont logiques dans la mesure ou plus 1’échelle spatiale est
importante et plus il devrait y avoir de différences entre sites du fait de la disparité des pools
d’especes et des habitats. Les valeurs observées a 1’échelle inter-régions remettent en cause
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ce schéma. En effet, il existe plus de similarité entre peuplements de récifs barriére de régions
différentes mais d’iles de grande taille, qu’entre récifs barricre d’iles de tailles différentes
mais d’une méme région ou entre types de récifs d’'une méme ile et ceci malgré des
similitudes au niveau spécifiques plus faibles entre régions. Ceci démontre qu’il existe une
convergence dans les fonctions pour un méme type d’habitat a trés grande échelle. Il est
probable que les différences observées entre iles sont engendrées par le fait que les iles les
plus petites ont des niveaux de ressources et une diversité intra-habitat qui engendrent des
différences d’habitat avec les iles plus grandes qui sont plus importantes que ce qui s’observe
pour des iles de taille comparable mais de régions différentes. Ceci laisse penser que la
typologie récifale n’est sans doute pas suffisante pour définir des peuplements de poissons et
que d’autres facteurs, dont la taille de I’1le, entrent en compte.

Tableau V-2 : Similarité (indice de Kulczinski X 100) entre classes pour la diversité
fonctionnelle (2 types de groupes fonctionnels : AT et ATRG) et la diversité spécifique a des
échelles spatiales croissantes. La ligne « TOTAL » indique le nombre de groupes
fonctionnels ou d’especes pour chaque classe.

A- Intra-Récifal : 94 transects

AT : 31 groupes ATRG : 102 groupes 357 Espéces
Classes | 0-6% | 7-22% | 23-60% | >60% | 0-6% | 7-22% | 23-60% | >60% | 0-6% | 7-22% | 23-60% | >60%
TOTAL 30 29 29 29 91 77 78 79 272 218 203 190
7-22% 96.7 78.7 59.1
23-60% | 90.3 | 933 69.0 | 742 484 | 60.1
>60% 90.3 | 87.1 87.1 753 | 733 72.5 47.1 56.3 56.6
B- Inter-Récifal : 209 transects
AT : 35 groupes ATRG : 174 groupes 464 especes
Classes | Frang. |Interm | Bar. | Exter. | Frang. | Interm | Bar. Exter. | Frang. |Interm | Bar. | Exter.
TOTAL 28 30 30 30 134 139 142 120 307 361 | 336| 272
Interm. 87.1 75.0 64.9
Barriére 87.1 87.5 72.5 80.1 61.6 67.1
Exter. 87.1 87.5| 87.5 68.2 72.7 73.5 50.8 60.3| 62.1
C — Inter-Ile : 688 transects
AT : 30 groupes ATRG : 145 groupes 303 especes
Classes | T.Petit | Petit | Moyen | Grand | T.Petit | Petit | Moyen | Grand | T.Petit | Petit | Moyen | Grand
Total 21| 25 27 29 59| 8l 98 110 106 | 156 207 251
Petit 84.0 62.8 51.4
Moyen 77.8| 92.6 524 70.5 42.3| 51.3
Grand 72.4| 86.2 86.7 53.6| 69.0 74.8 384 53.0 57.4
D : Inter-Région : 594 transects
AT : 32 groupes ATRG : 161 groupes 511 Espéces
Classes |NC |FIDJI |TONGA |[PF |NC |FIDJI |[TONGA |PF |NC |FIDJI |TONGA |PF
TOTAL 30 31 26| 30| 128 139 111 115| 320 364 283 | 253
FIDJI 96.8 78.0 59.8
TONGA | 86.7 83.9 71.9 74.8 58.3 59.8
PF 87.5 90.6 86.7 68.8 69.3 71.2 41.1 40.5 41.4

V-3 La redondance fonctionnelle a différentes échelles spatiales

Les relations entre diversités fonctionnelles et diversités spécifiques ne donnent a
priori que peu de renseignements sur la redondance au sein des groupes fonctionnels. Cette
derniére est importante car elle va déterminer le nombre d’especes disponibles pour
accomplir une fonction. Plus ce nombre sera ¢élevé et plus la résistance de ce groupe a une
perturbation devrait étre a priori important (Petersen et al. 1998 ; McCann, 2000). Il y a
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plusieurs fagons de concevoir la redondance. La plus simple est de considérer que la
redondance est le nombre d’espéces dans un groupe fonctionnel et donc qu’un indice de cette
redondance sera le nombre moyen d’especes par groupe fonctionnel :

Redondance = Nombre d’espéces / Nombre de groupes Fonctionnels [1] ou le
nombre d’especes ou de groupes fonctionnels sont les nombres moyens par station (ou unité
d’échantillonnage).

Ceci revient a utiliser la pente des courbes liant diversité spécifique et diversité
fonctionnelle (Figure V-4). Une seconde facon de procéder est d’attribuer plus d’importance
soit aux groupes fonctionnels qui ont beaucoup d’especes, soit inversement d’accorder plus
d’importance aux groupes fonctionnels comportant peu d’especes. Un algorithme simple pour
ce faire est donné par :

pour privilégier les groupes avec beaucoup d’especes

Redondance = Z (ni? pi) [2] ou n; : nombre d’especes du groupe fonctionnel i et
pi la proportion de ces espéces par rapport a I’ensemble des especes de 1’échantillonnage

pour privilégier les groupes avec peu d’especes

Redondance = 1/Z (pi/n;) [3]

Le majeur inconvénient de cette approche est qu’il impose un méme effort
d’échantillonnage pour toutes les strates car la diversité spécifique totale (qui intervient dans
le calcul des p;) est fonction de I’effort d’échantillonnage.

Une analyse graphique de la répartition du nombre d’espéces par groupes fonctionnels
(Figure V-7) montre une tres forte convergence pour 1’ensemble des cas étudiés, quelque soit
I’échelle spatiale retenue. Cette convergence n’est pas trés €tonnante si on se souvient de
I’importante similarité dans la composition en groupes fonctionnels entre les différents sites
étudiés (Tableau V-2). L’essentiel des groupes fonctionnels comportent peu d’especes (de 40
a 60% des groupes fonctionnels sont mono-spécifiques pour les groupes ATMG) et un
nombre trés restreint de groupes est fortement diversifié (moins de 6.4% des groupes
fonctionnels ont 7 especes ou plus pour les groupes ATRG). Il en résulte une trés forte
corrélation entre les différents indices de redondance proposés (%, = 0.95; r?;3 = 0.89 ou
I’indice 12 ou 13 indique les deux indices retenus). Ce qui implique que les groupes tres
diversifiés ou au contraire les groupes peu diversifiés occupent une place analogue dans tous
les cas testés. Pour la suite de 1’exposé j’ai choisi de conserver le premier indice (Nombre
d’espéces/ Nombre de Groupes Fonctionnels) car il est indépendant de [’effort
d’échantillonnage.

Une question importante est de savoir si la redondance est sensible a la diversité.
Autrement dit quand la diversité, que ce soit alpha ou gamma, augmente, a-t-on un nombre
égal, croissant ou décroissant d’espéces par groupe fonctionnel ? Nous avons déja vu que le
nombre de groupes fonctionnels augmente avec la diversité spécifique (paragraphe V-2). Il y
a plusieurs possibilités a mesure que la diversité spécifique augmente, soit : 1- les nouvelles
especes se répartissent dans de nouveaux groupes fonctionnels et le nombre moyen d’especes
par groupe reste inchangé ; 2- les nouveaux groupes comportent moins d’espéces que les
groupes existants et le nombre moyen des especes par groupe fonctionnel chute; 3- le
nombre de nouveaux groupes augmente lentement avec le nombre d’espéces et il en résulte
que le nombre moyen d’especes par groupe fonctionnel augmente. Une analyse graphique
(figures V-8 et V-9) indique que dans tous les cas de figures la redondance augmente avec la
diversité spécifique, quelque soit 1’échelle spatiale et le type de diversité (alpha ou gamma).
Ce qui est intéressant de noter est que la pente pour les différentes échelles spatiales est tres
proche (pour un méme type de groupement fonctionnel), ce qui laisse penser qu’un méme
processus est en jeu quelque soit 1’échelle.
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Figure V-7 : redondance au sein des groupes fonctionnels (ATRG) a différentes échelles
spatiales. Les ordonnées sont toutes a la méme échelle. Echelle Intra-récif : coraill : 0-6% de
couverture corallienne ; corail2 : 7-22% ; corail3 : 23-60% ; coraild : > 60%. Echelle Inter-
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Figure V-8 : relation entre diversité spécifique alpha et redondance au sein des groupes
fonctionnels de type AT et ATRG pour quatre échelles spatiales.
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Figure V-9 : relation entre diversité spécifique gamma (nombre total d’especes pour un site)
et redondance fonctionnelle (nombre moyen d’especes par groupe fonctionnel) pour les 4
¢échelles spatiales analysées dans le paragraphe V-2. AT : groupes combinant Alimentation et
Taille ; ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et Grégarité.

L’ absence de différence suivant les échelles spatiales et suivant que 1’on considére la
diversité alpha ou gamma suggere trés fortement qu’au sein d’un groupe fonctionnel les
especes sont en quelque sorte « tirées au hasard parmi les especes disponibles ». La similarité
spécifique (tableau V-2) est souvent supérieure a 50% sans cependant dépasser 67.1% et la
similarité pour les fonctions s’étend de 53.6 a 80.1% pour les groupes de type ATRG et de
72.4 2 96.8% pour les groupes de type AT. Il est envisageable pour vérifier le comportement
« neutre » des especes de ne s’intéresser qu’aux especes uniques a chaque lieu échantillonné.
Si les espeéces ont effectivement un comportement « neutre» vis-a-vis des groupes
fonctionnels la redondance des groupes fonctionnels aux quels elles appartiennent ne
devraient pas différer de celle des autres groupes fonctionnels. Dans le cas opposé (différence
significative de la redondance des groupes fonctionnels auxquels appartiennent ces especes)
on aurait un comportement « déterministe », autrement dit ces especes spécifiques a un lieu
sont a la base de différence de redondance donc de différence dans les propriétés des
peuplements (résistance, résilience ...) selon McCann (2000).

La comparaison de la redondance entre les groupes fonctionnels constitués des
especes ubiquistes et les groupes constitués des especes spécifiques du lieu échantillonné
donne deux informations :

e La redondance pour les especes ubiquistes ou les especes spécifiques est
identique (figure V-10)

e Certains groupes fonctionnels comportent essentiellement des espéces
ubiquistes, mais peu de groupes fonctionnels comportent uniquement des
especes spécifiques d’un lieu (figure V-11)

Autrement dit les espéces spécifiques d’un lieu ont en moyenne des caractéristiques
biologiques et écologiques différentes de celles des especes ubiquistes. Ceci plaide pour une
distribution déterministe des especes au sein des groupes fonctionnels dans un lieu donné et
non un tirage aléatoire dans le pool des espéces disponibles au niveau de la méta-
communauté. Ceci est peut-étre une explication d’un des résultats du paragraphe I1-5-3 qui
indique que la diversité alpha dépend de fagon a peu prés équivalente des facteurs a grande
¢échelle et des facteurs locaux. En effet, si une part importante des especes fait partie d’un
« tronc commun » les facteurs déterminant la présence de ces espéces sont probablement des
facteurs agissant sur la méta-communauté (diversité gamma). Les espéces spécifiques d’un
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lieu seraient en revanche plus sensibles aux facteurs locaux. Les perturbations affectent en
général les facteurs locaux et donc on peut s’attendre a ce que les especes spécifiques d’un
lieu soient plus sensibles a ces perturbations que les especes ubiquistes. Comme ces espéces
n’ont pas, en moyenne, les mémes caractéristiques biologiques et écologiques on peut
s’attendre a des différences dans la résistance et résilience des peuplements en fonction de
ces especes spécifiques d’un lieu. Ceci ameéne a la question du paragraphe suivant : les
espéces rares ont-elles un role particulier au sein des groupes fonctionnels ?
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Figure V-10: relations entre la redondance au sein des groupes fonctionnels (nombre
d’espéces / groupes) et le rang des groupes fonctionnels (d’apres leur redondance) pour 4
¢échelles spatiales et d’une part les especes ubiquistes (« Autres ») et d’autre part les espéces
spécifiques d’un lieu (« Uniques »). La redondance est exprimée en % pour mettre les deux
courbes sur une échelle comparable.
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especes « Uniques » et non le rang de chaque type d’espéce.
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V-4 Redondance et biomasse

Plusieurs auteurs (Petersen et al. 1998 ; McCann 2000 ; Borrval et al. 2000) supposent
que la résistance des peuplements aux perturbations (dont la péche) sera d’autant accrue que
la redondance au sein des groupes fonctionnels est importante. La péche récifale cible de
préférence les especes formant une biomasse importante (Dalzell et al. 1996). Ceci peut se
concevoir de deux fagons. D’une part les especes apicales (carnivores et piscivores) qui bien
que peu abondantes atteignent de grandes tailles sont souvent trés prisées et donc
recherchées, et d’autre part les espéces consommatrices primaires (herbivores et
planctonophages) sont souvent trés abondantes (ex. Scaridae, Siganidae, Clupeidae,
Caesionidae) ou trés grandes (ex. Bolbometopon muricatum) et sont donc une cible facile de
la péche. Il est évident que la péche ne va pas affecter ces deux groupes de la méme fagon, a
I’échelle mondiale (Pauly et al. 1998) et a 1I’échelle locale (exemples pour les récifs de 1’Indo-
Pacifique : Friedlander et DeMartini 2002 ; Dulvy et al. 2004 ; McCalnahan et Graham 2005)
il a été démontré que la surpéche entraine un déséquilibre trophique au sein des peuplements,
les especes apicales ayant tendance a se raréfier beaucoup plus rapidement que les autres. On
est donc en droit de se demander quels groupes fonctionnels cumulent a la fois une forte
redondance et une forte biomasse pour tenter d’identifier les groupes potentiellement les plus
résistants a la péche et par voie de conséquence les peuplements récifaux qui disposent des
structures les plus favorables ou défavorables a une exploitation.

Pour tenter de répondre a cette question nous disposons d’information sur: 1-
I’appartenance des especes a des groupes fonctionnels ; 2- la biomasse de chaque espéce ; 3-
de niveaux d’un ensemble de facteurs a plusieurs échelles spatiales (méme jeu de données
que les paragraphes précédents); 4- la redondance au sein de chaque groupe fonctionnel a ces
échelles spatiales. Nous supposons que la péche joue un role essentiel dans ces relations entre
redondance et biomasse. Il est donc important de pouvoir mesurer I’effort de péche. C’est un
exercice trés délicat qui est loin d’étre maitrisé. Dans ce qui suit nous utiliserons un
algorithme qui associe un ensemble d’informations : a- densité du peuplement humain (en
fonction de la surface disponible a la péche) ; b- la consommation en poissons de récif par les
populations locales ; c- la distance des stations au point de débarquement le plus proche ; d-
la proximité de métropoles pouvant servir de débouché a une péche « monétarisée » (c.a.d.
dont le produit est vendu). Cet algorithme nous permettra une classification des stations en
grandes catégories (pas ou peu péché, moyennement péché, trés péché, extrémement péché).
Nous ne disposons pas de moyen fiable pour tester la robustesse de cet algorithme mais il est
probable qu’il permet une approche plus vraisemblable que I'utilisation de la seule densité
humaine (ex. Graham et al. 2005) qui est ’approche usuelle. La péche ne sera cependant
testée qu’a trois échelles spatiales : inter-récif, inter-ile et inter-région. En effet, au niveau
intra-récif on ne peut pas considérer qu’il existe de différence de 1’effort de péche.

Idéalement il faudrait pouvoir tester I’ensemble des échelles et des facteurs dans un
méme modele statistique. Cette approche pose cependant de nombreux problémes car nous ne
disposons pas de mesures pour tous les facteurs a tous les niveaux dans le jeu de données
testé. L’analyse sera donc fractionnée par échelle spatiale (tableaux V-3 & V-6) ce qui ne
permettra pas de comparer les effets d’'un méme facteur a différentes échelles spatiales mais
en revanche permettra d’identifier et hiérarchiser les facteurs qui agissent a chaque échelle.

A toutes les échelles testées (utilisation de GLM sans interaction entre facteurs) la
diversité spécifique (mesurée par le nombre d’especes / transect) est le facteur ayant 1’action
la plus significative, la biomasse augmentant avec la diversité spécifique. Cet effet sera
analysé en détail dans le chapitre VII. La redondance au sein des groupes fonctionnels a une
action qui diminue a mesure que I’échelle spatiale augmente. Ainsi au sein d’un récif pour
une diversité spécifique donnée, les transects ayant la plus faible redondance auront en
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moyenne les plus fortes biomasses (Figure V- 12). Le type de groupe fonctionnel (complexe :
ATRG ou simple: AT) n’a que peu d’influence, on note cependant que les groupes
complexes (ATRG) ont une influence plus grande que les groupes simples (AT) de 1’échelle
inter-récif a I’échelle inter-région. La péche ne présente pas de pattern net, ce facteur étant
tres significatif a I’échelle régionale (Tableau V-6), peu d’effet a 1’échelle inter-ile (Tableau
V-5) et un effet moyen a I’échelle inter-récif (Tableau V-4). Les facteurs spécifiques a
I’échelle spatiale considérée (corail a I’échelle intra-récif ; lieu et type de récif a 1’échelle
inter-récif ; surface, périmetre, ouverture, isolement a 1’échelle inter-ile ; région a I’échelle
inter-région) tendent a avoir une influence d’autant plus importante que 1’échelle spatiale est
grande, avec en particulier & I’échelle inter-ile un bon accord des résultats avec la théorie de
la biogéographie des iles.

Tableau V-3 : Résultats généraux d’un GLM reliant la biomasse totale (en grammes / m? sur
une échelle log) a la diversité (nombre d’especes / transect), la redondance (nombre moyen
d’espéces / groupe fonctionnel) et le niveau de corail (coraill : 0-6% de couverture
corallienne ; corail2 : 7-22% ; corail3 : 23-60% ; corail4 : > 60%). AT : groupes combinant
Alimentation et Taille ; ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et
Grégarité. p : niveau de significativité. Les facteurs sont rangés par ordre d’intervention dans
le modele.

ATRG AT
FACTEUR Wald p Wald p
Diversité 99.4 <10° 75.42 <10°
Redondance 8.84 0.0029 14.71 0.000125
Corail 0.054 0.81 0.020 0.88
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Figure V-12 : Relation entre diversité spécifique (nombre d’especes / transect) et biomasse
(g/m?) pour 4 niveau de redondance au sein des groupes AT a 1’échelle intra-récifale. R1 : 2.5
— 3.6 especes/ Groupe Fonctionnel ; R2 : 2.1-2.5;R3:1.7-2.1 ; R4 : <1.7
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Tableau V-4 : Résultats généraux d’un GLM reliant la biomasse totale (en grammes / m? sur
une échelle log) a la diversité (nombre d’espéces / transect), la redondance (nombre moyen
d’especes / groupe fonctionnel), le lieu, I’effort de péche (en 4 classes) et le type de récif.
AT : groupes combinant Alimentation et Taille ; ATRG : groupes combinant Alimentation,
Taille, Rayon d’action et Grégarité. p : niveau de significativité. Les facteurs sont rangés par
ordre d’intervention dans le modele.

ATRG AT
FACTEURS Wald p Wald p
Diversité 109.68 <10° 82.41 <10°
Lieu 21.90 0.00021 18.71 0.00090
Effort-péche 14.83 0.0051 14.76 0.0052
Redondance 10.04 0.0015 5.55 0.018
Type-recif 5.68 0.1285 4.92 0.18

Tableau V-5 : Résultats généraux d’un GLM reliant la biomasse totale (en grammes / m? sur
une échelle log) a la diversité (nombre d’especes / transect), la redondance (nombre moyen
d’espéces / groupe fonctionnel), I’effort de péche (en 4 classes) et les descripteurs des iles
(surface, périmetre, isolement, ouverture). AT : groupes combinant Alimentation et Taille ;
ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et Grégarité. p : niveau de
significativité. Les facteurs sont rangés par ordre d’intervention dans le mode¢le.

ATRG AT
FACTEURS Wald p Wald p
Diversité 312.8 <10 99.7 <10°
Périmétre (km) 238  0.11.107 25.6 <10°
Distance 1ére ile 222 0.000002 21.8 0.000003
Surface (km?) 16.6  0.000045 17.8 0.000025
Péche 497 0.17 8.0 0.045
Redondance 3.95 0.047 2.60 0.11
Ouverture 0.022 0.88 0.64 0.42

Tableau V-6 : Résultats généraux d’un GLM reliant la biomasse totale (en grammes / m? sur
une échelle log) a la diversité (nombre d’especes / transect), la redondance (nombre moyen
d’espéces / groupe fonctionnel), 1’effort de péche (en 4 classes) et la région. AT : groupes
combinant Alimentation et Taille ; ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon
d’action et Grégarité. p: niveau de significativité. Les facteurs sont rangés par ordre
d’intervention dans le mod¢le.

ATRG AT

Wald p Wald p
Diversité 342.1 <10 170.8 <10
Région 52.7 <10° 53.8 <10°
Péche 22.3 0.000058 22.1 0.000063
Redondance 1.09 0.30 0.33 0.56
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A diversité égale il vaut donc mieux pour la biomasse qu’il y ait beaucoup de groupes
fonctionnels et peu d’especes par groupes que moins de groupes et davantage d’especes par
groupe. Cet effet, bien que significatif, est d’autant moins important que 1’échelle spatiale
considérée est grande. Les différences de biomasses entre peuplements de méme diversité
sont donc dues a des facteurs liés aux échelles concernées (ex. surface et isolement des iles,
appartenance a une région) plus qu’a la redondance qui est un facteur intrinséque aux
peuplements. La conséquence en matiére de gestion est que le niveau de biomasse est
indissociable des facteurs a grande échelles et que 1’on ne peut donc pas gérer de la méme
facon la biomasse dans une petite ile isolée et une grande ile ou encore une ile de Polynésie et
une ile du Pacifique ouest de méme taille.

La diversité fonctionnelle a donc un effet en quelque sorte similaire de celui de la
diversité. En effet plus de diversité signifie plus de biomasse (tout autre facteur égal par
ailleurs- voir chapitre VII pour une analyse détaillée) et moins de redondance (a diversité
¢gale) et donc plus de groupes fonctionnels signifie aussi plus de biomasse (Figure V-12).
Autrement dit il existe un effet cumulatif de différentes échelles de diversité sur le niveau de
biomasse. Il conviendrait de vérifier si au niveau intra-spécifique cet effet existe également.
On peut en particulier se demander si I’existence de stratégies vitales telles que 1’existence de
croissances et comportements différents suivant les sexes (ex. Labridae, Scaridae,
Epinephelinae) n’aurait pas pour conséquence 1’accroissement de la biomasse de I’espece par
diversification de ’utilisation de la ressource et diversification des stratégies anti-prédation
(ce qui est aussi une explication possible pour la co-existence de morphes différentes de
nombreuses especes en eau douce, dont par exemple Salvenilus alpinus (ex. Fraser et al.
2007) ou Gadus morrhua (ex. Marcil et al. 2006) dans certains lacs et fjords d’Amérique du
Nord). Nous ne disposons malheureusement pas de données permettant de tester cette
hypothése actuellement, mais si cela s’avérait vrai ce pourrait étre une explication pour la
diversité des stratégies intra-spécifiques en milieu tropical comparée a la situation en milieu
tempéré ou froid, mais également pour la multiplication d’écomorphes dans un méme
environnement parmi certaines familles (ex. Salmonidae, Centrarchidae, Cyprinidae).

La redondance au sein des groupes fonctionnels est souvent per¢cue comme un gage de
meilleure résistance a des perturbations (ex. Tillman, 1999 ; McCann, 2000). L’argument
habituellement avancé est qu’en cas de disparition ou d’affaiblissement d’une espéce au sein
d’un groupe fonctionnel il y a substitution possible par une autre espeéce du méme groupe
fonctionnel. En conséquence pour un niveau de diversité spécifique donné et un niveau de
péche donné, la résistance a la péche devrait étre d’autant plus importante que la redondance
est grande. Nous venons de trouver en fait qu’a diversité spécifique donnée et niveau de
péche donné la biomasse diminue avec la redondance. Or la biomasse est en général
considérée comme une mesure indirecte de la résistance a la péche puisque 1’on assume que
cette dernic¢re va diminuer quand les effets de la péche augmentent. Nos résultats tendraient a
montrer en fait qu’une diversité spécifique plus importante permet plus de biomasse par une
meilleure exploitation par répartition entre plus d’espéces des ressources (alimentaires,
refuges, habitat ...) et que la redondance déprime la biomasse sans doute par compétition
intra-groupe. Il est cependant essentiel de noter qu’en 1’absence de suivi temporel a long
terme et de mesure plus directe de la résistance ces résultats ne sont pas conclusifs.

V-5 Groupes fonctionnels et especes rares

Le role des espéces rares dans le fonctionnement des peuplements de poissons est
encore trés mal connu (cf. Chapitre IV). En particulier nous ne savons pas si ces especes se
répartissent de fagon homogeéne parmi les groupes fonctionnels ou si les espéces rares ont des
fonctions rares et donc constituent pour la plupart des groupes fonctionnels a elles seules.
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Pour ce faire nous avons sélectionné comme especes rares celles qui constituent moins de
0.1% de I’abondance ou qui sont présentes sur moins de 1% des stations. Pour les quatre
échelles spatiales que nous ¢étudions (inter-région, inter-ile, inter-récif, intra-récif) les
redondances des groupes fonctionnels de l’ensemble des espéces et celle des groupes
fonctionnels des especes rares sont comparées (Figures V-13 & V-14).

Que les groupes fonctionnels soient simples (AT) ou complexes (ATRG) il existe des
similitudes dans la répartition des especes rares parmi les groupes fonctionnels. En particulier
la plupart des espéces rares appartiennent a des groupes fonctionnels ayant une redondance
faible. Pour les groupes ATMG de 42 a 56.6% des especes rares appartiennent a des groupes
fonctionnels mono-spécifiques, cette proportion n’étant que de 8 a 18% pour I’ensemble des
especes. Pour les groupes AT de 3 a 17% des especes rares appartiennent a des groupes
mono-spécifiques mais ceci est de nouveau beaucoup plus que pour I’ensemble des especes
(0.4 a 1.8%). Il n’y a pas de gradient de ces pourcentages avec 1’échelle spatiale. Une autre
facon de considérer la redondance des groupes fonctionnels comportant des especes rares est
de comparer le nombre de groupes fonctionnels mono-spécifiques des espéces rares et des
autres especes (Tableau V-7). Plusieurs résultats remarquables se dégagent : 1- dans les baies
I’essentiel (25 groupes sur 26) des groupes complexes mono-spécifiques sont constitués
d’espéces rares ; 2- a I’exception de 1’échelle inter-ile les groupes mono-spécifiques sont plus
nombreux parmi les especes rares que parmi les autres especes ; 3- la proportion des groupes
mono-spécifiques constitué¢s d’especes rares est beaucoup plus important pour les groupes
simples (AT) que pour les groupes complexes (ATRG).

Toutes les espéces rares n’appartiennent cependant pas a des groupes fonctionnels
mono-spécifiques. Parmi les groupes fonctionnels complexes (ATRG) les espéces rares
atteignent de 4 a 6 des espéces de certains groupes, constituant de 15 a 50% des especes de
ces groupes (moyenne 21%). Parmi les groupes fonctionnels simples (AT) les espéces rares
atteignent de 7 a 11 des especes de certains groupes mais ne constituent que rarement plus de
30% des especes de ces groupes.

ATRG
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Figure V-13 : redondance au sein des groupes fonctionnels de type ATRG pour les especes
rares et I’ensemble des espéces suivant 4 échelles spatiales : Baies (intra-récifal) ; Récif
(inter-récifal) ; Iles (inter-ile) ; Région (inter-région). T : toutes espéces ; R : especes rares.
ATRG : groupes combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et Grégarité.
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Figure V-14 : redondance au sein des groupes fonctionnels de type AT pour les espéces rares
et I’ensemble des especes suivant 4 échelles spatiales : Baies (intra-récifal) ; Récif (inter-
récifal) ; Iles (inter-ile) ; Région (inter-région). T : toutes espéces ; R : espéces rares. AT :
groupes combinant Alimentation et Taille

Tableau V-7 : nombre et pourcentage des groupes fonctionnels mono-spécifiques pour les
groupes de type AT et ATRG. Les pourcentages sont en ligne. « Total » : ensemble des
especes sauf especes rares. AT : groupes combinant Alimentation et Taille ; ATRG : groupes
combinant Alimentation, Taille, Rayon d’action et Grégarité.

ATRG AT ATRG AT
Nombre Total Rares Total Rares % Total  Rares Total Rares
Inter-Région 25 44 1 2 Inter-Région 36.2 63.8 333 66.7
Inter-Ile 38 25 2 6 Inter-Ile 60.3 397 250 75.0
Inter-Récif 30 34 1 7 Inter-Récif 46.9 53.1 125 875
Intra-Récif 1 25 1 4 Intra-Récif 3.8 962 20.0 80.0

La contribution des especes rares aux groupes fonctionnels mono-spécifiques laisse
penser que la plupart des especes de poissons de récif rares ont des fonctions uniques dans les
écosystemes récifaux. Il existe cependant des especes rares ayant des fonctions relativement
communes. On peut en déduire qu’il existe probablement deux stratégies parmi ces especes.
D’une part, des especes qui exploitent des niches trés étroites et sont en conséquence rares et,
d’autre part, des especes qui sont en compétition avec d’autres especes plus abondantes pour
une méme fonction. Ces dernicres espeéces peuvent donc remplir le role parfois dévolu aux
especes rares qui est de se substituer aux especes les plus abondantes en cas de perturbation
ou de modification des conditions de recrutement (Loreau et al. 2001).

V-6 Conclusions

Ce chapitre apporte de trés nombreux résultats probablement nouveaux pour la
science. Bien que les groupes fonctionnels, la fonctionnalité des espéces ou de la biodiversité
soient a I’ordre du jour (voir Hooper et al. 2005 pour une revue) le peu d’études de cas réels
reste surprenante (Loreau et al. indiquaient déja en 2001 « bien que la mesure de la richesse
spécifique soit plus facile a mesurer, une science plus prédictive pourrait étre obtenue en
concevant des classifications fonctionnelles appropriées »). C’est d’ailleurs la premicre des
recommandations de la revue de Hooper et al. (2005): « davantage de recherche est
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nécessaire dans les domaines suivants : 1- un accroissement de la résolution des relations
entre diversité taxonomique, diversité fonctionnelle et structure des communautés est
important pour identifier les mécanismes des effets de la biodiversité ». Ces auteurs terminent
leur liste de recommandations par « bien que les principes fondamentaux décrits ici devraient
s’appliquer aux systémes marins, davantage d’étude de cet écosystéme sont nécessaires ».
Les résultats qui me paraissent les plus remarquables (par ordre d’apparition dans ce chapitre)
sont :

e pour une échelle spatiale donnée la variabilité de la relation entre diversité
spécifique (RS) et diversité des groupes fonctionnels (GF) en fonction des
facteurs de I’environnement est d’une amplitude extrémement faible

e un tirage aléatoire des espéces parmi les GF suggére une relation entre RS et
GF identique a celle observée expérimentalement malgré une similitude des
especes entre 38 et 67%, ce qui suggere une situation de « neutralité » des
especes vis-a-vis des GF

e il y a davantage de différences dans la similarité entre GF d’un type de récif a
I’autre qu’entre iles de tailles différentes (d’un méme archipel et pour un type
de récif donné), et de la méme facon (pour un type de récif donné) il y a
davantage de différences dans la similarité entre GF entre régions qu’entre iles
de taille différentes d’une méme région

e la redondance au sein des GF augmente avec la diversité alpha et gamma,
quelque soit I’échelle spatiale considérée (de 1’intra-récifal a 1’inter-régional)

e la redondance au sein des GF est identique pour les especes ubiquistes et les
spécifiques d’un lieu

e certains GF ne comprennent que des espéces ubiquistes mais les GF ne
contiennent que trés rarement que des especes spécifiques d’un lieu, ce qui
suppose une distribution déterministe des especes

e il existe un effet additif (ou conjugué) de la RS et de la diversité des GF sur la
biomasse

e a RS égale la biomasse diminue quand la redondance des GF augmente

e les especes rares (<0.01% du peuplement) appartiennent a des GF peu
redondants

e la plupart des GF mono-spécifiques sont constitués d’espéces rares

e les especes rares ne constituent jamais plus de 30% des especes au sein d’un
GF comportant 5 especes ou plus

La construction des groupes fonctionnels n’est pas quelque chose qui soit
standardisée. Petchey et Gaston (2006) montrent qu’il existe de nombreuses fagons de
constituer des groupes fonctionnels. Ces auteurs privilégient cependant les groupes formés
par une approche multivariée (arbre de classification hiérarchique). Cette approche permet
d’obtenir une mesure continue de la fonctionnalité (distance inter-groupes), cependant & mon
avis cette approche ne présente pas d’avantage particulier dans le cas de peuplements trés
diversifiés comme c’est le cas des poissons de récif. En effet le chercheur est confronté au
choix des traits de vie a retenir, a la segmentation de chaque trait de vie en classes et a la
pondération des traits de vie les uns par rapport aux autres (par exemple faut-il accorder plus
d’importance a la taille ou a la grégarité et si oui quel facteur correctif faut-il utiliser ?). 1l
serait possible de refaire les analyses de ce chapitre avec d’autres fagons de créer des
groupes, mais a mon avis, vu la consistance des résultats en utilisant des groupes peu
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nombreux (classification AT) ou au contraire nombreux (classification ATRG) il est peu
probable que les résultats changent de fagon fondamentale.

L’augmentation de la diversité fonctionnelle avec la diversité spécifique est logique et
elle est a la fois prédite par la théorie (voir Duffy et al. 2007 pour une revue) et confirmée par
I’observation (ex. Elmquist et al. 2003 pour une revue ; Micheli et Halpern, 2006 pour le
milieu marin). Ce qui me parait nouveau est la constance surprenante de ces courbes a une
¢échelle spatiale donnée quand on fait varier un facteur du milieu. Une telle régularité n’est
pas prédite par la théorie 2 ma connaissance et je n’ai trouvé aucune observation de ce type
dans la littérature. La similitude de résultats avec une simulation aléatoire laisse penser que
les espéces se répartissent de facon neutre entre les groupes fonctionnels dans un lieu donné.
Dit autrement, sur un récif donné on retrouvera toujours les mémes groupes fonctionnels et
les especes rencontrées au sein de chaque groupe correspondent quasiment a un tirage
aléatoire parmi les especes (compatibles avec ce groupe) pouvant coloniser ce type de récif.
Nous avons fait un second constat qui vient en complément. En effet nous trouvons que les
especes ubiquistes appartiennent souvent a des groupes fonctionnels particuliers et que de la
méme facon les especes spécifiques d’un endroit appartiennent en général a des groupes
fonctionnels qui leur sont propres. Une premicre visualisation (qui reste a valider) de ces
résultats est que sur un récif donné le nombre de groupes fonctionnels est déterminé par des
facteurs limitants (nourriture, abris, prédation, parasites ...). A chaque groupe fonctionnel
correspond un nombre d’especes présentes dans le pool d’especes régional (ou insulaire —
autrement dit représenté par la diversité gamma). Le recrutement correspond a un tirage
semi-aléatoire parmi les espéces du pool car ces derniéres ne sélectionneront le récif et ne
pourront y survivre que si leur groupe fonctionnel peut s’y exprimer. Il est évident que ceci
n’est pas stable dans le temps car les facteurs limitants ne sont pas constants. Cette perception
est confortée & mon sens par le fait que nous observons plus de similarité dans les groupes
fonctionnels entre récifs de méme type mais provenant d’iles de taille différentes qu’entre des
récifs d’une méme ile mais de types différents ou encore de la méme fagon la similarité des
groupes fonctionnels pour un méme type de récif est plus important pour des iles de taille
similaire mais de régions différentes qu’entre des iles d’une méme région mais tres
différentes en taille. Il y aurait donc une convergence de fonctionnement pour un méme type
de récif sur de trés vastes échelles spatiales. Ce constat avait déja été formulé par Harmelin-
Vivien (1989) ou pour Letourneur et al. (1997) qui comparaient les fonctions de peuplements
de récifs identiques mais appartenant a des iles de régions biogéographiques trés distantes
(Réunion, Nouvelle Calédonie, Polynésie).

La théorie (Loreau et al. 2001 ; Hillebrand et Blenckner 2003 ; France et Duffy 2006)
et I’observation (chapitre VII) indiquent que la biomasse augmente avec la diversité alpha.
Nous verrons que la biomasse est également fonction de la diversit¢ gamma (chapitre VII)
mais un des résultats remarquables de ce chapitre V est I’action conjointe de la diversité
spécifique et de la diversité fonctionnelle sur la biomasse. Tout se passe comme si ces deux
types de diversité agissaient en synergie. Autrement dit pour une diversité spécifique donnée
les peuplements qui auront le plus de groupes fonctionnels seront ceux qui auront les plus
fortes biomasses. Ceci est corroboré¢ par la diminution de la biomasse avec la redondance, a
diversité spécifique égale. Ce dernier constat implique qu’il y a compétition pour la méme
ressource au sein d’un groupe fonctionnel et que ceci n’engendre pas une augmentation de la
biomasse mais au contraire sa diminution. Donc toute augmentation de la diversité ne devrait
pas étre synonyme d’augmentation de la biomasse, cela ne devrait se produire que si I’espéce
additionnelle appartient a un groupe fonctionnel encore absent (ou dans lequel n’existe pas
encore de compétition inter-spécifique importante) du peuplement. Cette synergie entre deux
échelles de diversité n’a pas été illustrée a ma connaissance ni pas la théorie ni par
I’observation de fagon explicite (voir cependant Jiang et al. 2007 qui montrent une synergie

112



entre diversité spécifique et fonctionnelle sur la productivit¢ d’un peuplement de plantes),
bien que ce soit évoqué par Hooper et al. (2005) a propos de la complémentarité ou de la
facilitation qui existent entre plantes légumineuses (fixatrices d’azote) et les autres plantes.
Duffy et al. (2007) indiquent également que la diminution de la redondance intra-groupe
fonctionnel devrait engendrer une augmentation de 1’abondance (voir aussi Cardinale et al.
2006), mais ces auteurs n’évoquent pas de synergie entre niveaux de diversité. Comme
indiqué précédemment il serait intéressant de pouvoir intégrer un troisiéme niveau de
diversité, la diversité intra-spécifique, par exemple avec des écomorphes ou encore en tenant
compte du sexe ratio chez les espéces ou la croissance et la production sont fortement
dépendantes du sexe (ex. Labridae, Scaridae, Lethrinidae). S’il existait une telle synergie a
plusieurs échelles de diversité cela pourrait expliquer la persistance de certains systémes
complexes. Ceci apporte de I’eau au moulin du débat « stabilité-diversité » (McCann, 2000)
dans le sens ou la stabilité n’augmentera pas de la méme fagon suivant les nouvelles espéces
apparaissant dans le systéme (Elmquist et al. 2003). Ceci est d’ailleurs illustré par
I’hypothese des liens trophiques faibles (voir McCann 2000 mais aussi Williams et Martinez
2000) selon laquelle la plupart des liens trophiques dans une communauté sont des liens
faibles qui tamponnent 1’effet de quelques liens trophiques forts. La stabilité du peuplement
dépendra du type de lien trophique qu’ameéneront les nouvelles espéces, trop de liens forts (ce
qui revient a plus de compétition forte intra-groupe fonctionnel) engendreront une diminution
de la stabilité alors que des liens trophiques faibles I’augmenteraient.

La tendance des espéces rares a appartenir a des groupes fonctionnels mono-
spécifiques est un autre résultat crucial de ce chapitre. En effet la question du rdle des especes
rares dans les peuplements est récurrente (chapitre IV) et ¢’est a ma connaissance la premiere
fois que Ion démontre a plusieurs échelles spatiales que ces espéces tendent a avoir des
fonctions particulieres. Ceci ne veut pas dire que toutes les espéces rares ont des traits
biologiques ou écologiques singuliers, mais que c’est une caractéristique fréquente chez ces
especes. Ceci implique donc que la disparition de telles espéces est synonyme de disparition
de leur fonction et dans la mesure ou les fonctions sont des mécanismes de maintien de la
stabilit¢ des peuplements (Petersen et al. 1998) il est clair qu’il peut devenir essentiel de
protéger les especes rares. Il conviendrait maintenant d’identifier s’il existe des patterns dans
les fonctions des espéces rares. Nous savons déja que les prédateurs apicaux (requins, grands
Serranidae) sont en général rares et il est probable que dans la plupart des cas cette rareté est
un phénomene li¢ a I’exploitation (Jackson 2001 ; Jackson et al. 2001). En revanche nous
n’avons pas identifié d’autres types d’especes rares qui soient généraux aux récifs coralliens,
si ce n’est le role de la taille (par exemple le labre napoléon Cheilinus undulatus, le perroquet
a bosse Bolbometopon muricatum, les raies manta ou encore Plecthorhynchus albovittatus).
La raret¢ des grands Pomacanthidae, du labre Choerodon fasciatus, de certains
Malacanthidae ... est difficile a expliquer a partir de leur groupe fonctionnel.

La redondance au sein des groupes fonctionnels est distribué de maniére trés
asymétrique, avec d’une part quelques groupes comprenant un grand nombre d’espéces et
d’autre part la plupart des groupes fonctionnels comportant moins de trois espéces. Cette
faible redondance générale avait déja été notée par Micheli et Halpern (2005) dans leur revue
de la redondance au sein des peuplements marins cotiers. Les conséquences de cette situation
sont une fragilité accrue de ces systemes face aux perturbations, comparé a des systeémes de
méme diversité mais plus redondants. Nos résultats montrent cependant une situation
contrastée. En effet si effectivement il existe un nombre important de groupes fonctionnels
mono-spécifiques et de surcroit avec des espéces rares donc vulnérables, nous observerons
(chapitre VII) qu’une diminution de la redondance entraine une augmentation de I’utilisation
des ressources (a diversité égale).
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Un des problémes de 1’approche choisie dans ce chapitre est I’incapacité de distinguer
les groupes fonctionnels constitués de généralistes de ceux constitués de spécialistes. Cette
distinction pourrait s’avérer cruciale pour bien des points. En effet la théorie prévoit des
conséquences différentes suivant la composition relative des peuplements en spécialistes et
généralistes. De nombreux spécialistes permettent une meilleure partition de la ressource et
ceci aboutit & une augmentation linéaire de la densité (abondance) avec la diversité alors
qu'une dominance de généralistes n’affecte en général pas cette densité (Ives et al. 2005).
Dans notre situation le grand nombre de groupes fonctionnels mono-spécifiques et la bonne
corrélation entre diversité fonctionnelle et diversité spécifique laissent a penser que ces
peuplements sont dominés par des spécialistes. Une analyse non publiée par Kulbicki et al.
sur I’alimentation des poissons en Nouvelle Calédonie (Tableau V-8) va dans ce sens, le
nombre de généralistes étant relativement restreint en rapport au nombre de spécialistes.

Tableau V-8: Occurrence de catégories alimentaires dans le régime de 778 especes de
poisson de quatre biotopes des lagons de Nouvelle Calédonie. Pour chaque catégorie le
premier nombre pour chaque biotope indique le nombre de taxons. Le second nombre (entre
parenthéses) indique le pourcentage (sur la base du nombre de taxons dans le biotope pour les
quels le régime alimentaire est connu - ligne 14). La somme des pourcentages peut dépasser
100% car une méme espéce peut consommer plusieurs types d’aliments. Le nombre entre
crochet [1145] dans la derniére colonne de la ligne 15 est le nombre total de taxons pour les
quels un biotope a été défini. Les « spécialistes » sont des taxons se nourrissant d’un seul
type de proies. Les « généralistes » sont les taxons se nourrissant de 4 types de proies ou plus.
Généralistes et spécialistes sont indiqués en lignes 11 et 12.

1- Food category Reefs  Soft Bottom Near Shore Pelagic Total
2 - Nekton 227 (39)  125(63) 94 (46) 52 (78) 307

3 — Macroinv. 296 (50) 151 (75) 114 (56) 38 (57) 404

4 — Microinv. 232 (39)  95(48) 95 (46) 11 (16) 316

5 - Zooplankton 146 (25) 43 (21) 61 (30) 38 (57) 191

6 - Other plankton 8 (1) 10 (5) 12 (6) 7 (10) 17

7 - Macroalgae 37 (6) 8(4) 19(9) 2(3) 54

8 - Microalgae 175 (30)  25(13) 66 (32) 1(1) 192

9 - Coral 61 (10) 4(2) 5(2) - 63

10 - Detritus 79 (13) 24 (12) 63 (31) 6(9) 110
11 — Generalist (G) 52 (9) 22 (11) 35(17) 5(7) 86 (11)
12 - Specialist (S) 191 (32) 60 (30) 64 (31) 32 (48) 308 (40)
13 - S/G ratio 3.7 2.7 1.8 6.4 2.8
14 - Taxa with information 588 200 205 67 778
15 - Total taxa 878 286 277 83 1207 [1145]
16 - Percentage with information 67% 70% 74% 81% 68%

Ce premier travail sur les groupes fonctionnels améne de nombreuses interrogations.
En particulier si nous avons pu mettre en relation la diversité fonctionnelle avec la diversité
spécifique, si nous avons pu montré I’accroissement de la biomasse avec la multiplication des
fonctions, en revanche nous n’avons pas démontré un des axiomes actuellement en cours :
plus de diversité fonctionnelle implique davantage de stabilité et de résistance. Pour ce faire il
est indispensable d’avoir acces a des séries temporelles ainsi qu’a des situations contrastées
de perturbation. L’analyse des Aires Marines Protégées (AMP) peut étre intéressante a
envisager dans cette perspective (voir Micheli et Halpern 2005 qui montrent en analysant les
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effets des AMP qu’une forte diversité¢ fonctionnelle favorise le retour a la normale des
peuplements). Il faudrait en particulier pouvoir comparer I’évolution des peuplements de
poissons de maniere comparative dans deux systetmes d’AMP-non AMP de diversité
spécifique équivalente mais de diversité fonctionnelle différente. Dans le cas d’un systéme
avec peu de groupes fonctionnels on s’attendra a voir plus de contrastes entre zones protégées
et non protégées que dans le systéeme comprenant davantage de groupes fonctionnels. De la
méme maniere il est a prévoir que dans le systtme comportant peu de groupes fonctionnels
les fluctuations temporelles seront plus importantes que dans celui comportant davantage de
groupes fonctionnels. Dans ce mémoire nous ne nous intéressons qu’a un peuplement, celui
des poissons. Il est cependant clair que les récifs coralliens comportent une complexité bien
plus grande que celle de ces seuls peuplements. Il sera donc important par la suite d’intégrer
la complexité d’autres peuplements ainsi que la complexité du milieu (voir chapitre VI pour
cette derniére question). Balvanera et al. (2006) dans une méta-analyse des effets de la
biodiversité sur le fonctionnement des écosystémes que I’accroissement de la diversité a des
effets plus perceptibles au niveau des peuplements qu’au niveau des communautés. Ces
mémes auteurs rappellent le manque actuel d’information a grande échelle qui puisse
confirmer les tendances observées lors d’approches expérimentales. Dans notre cas nous
sommes plutdt dans la situation opposée, c.a.d. nous disposons d’observations empiriques sur
un gradient d’échelles inégalé¢ mais nous n’avons jamais réalis¢ d’approche expérimentale
pour confirmer que les facteurs les mieux corrélés sont effectivement la cause de nos
observations. Duffy et al. in press rappellent dans leur revue que la longueur des chaines
alimentaires jouent également sur la stabilit¢ des communautés et donc qu’une diversité
importante, qui assurera un panel de prédateurs, est un facteur de stabilité. Bien que nous
n’ayons pas considéré cet aspect dans notre approche des groupes fonctionnels, les éléments
dont nous disposons (Tableau V-8) (voir aussi Bozec et al. 2005) suggérent une grande
diversité de consommateurs.

La recherche sur les groupes fonctionnels en est probablement a ses débuts. Dans une
revue sur les relations entre biodiversité et fonctionnement des écosystemes Loreau et al.
(2001) montraient qu’a cette époque existait un débat sur 1’importance des fonctions
qu’apportaient les espéces a un systeme pour assurer la stabilité de ce dernier. S’il existait
déja un consensus sur la relation entre stabilité et diversité, en revanche il n’était pas clair s’il
fallait 1’attribuer au besoin d’un ensemble d’especes complémentaires ou au besoin de
piocher des espéces clés au sein d’un pool régional d’espéces. Il paraissait cependant établi
qu’une forte diversité représentait en quelque sorte une « assurance » contre la variabilité
environnementale et les perturbations, les espéces au sein d’une méme groupe fonctionnel
ayant tendance a se relayer au cours du temps et non a entrer en compétition simultanément.
L’existence de réponses asynchrones de différentes espéces au sein d’un groupe fonctionnel
permettrait de réduire la variabilité temporelle de I’ensemble du peuplement. Il est également
clair que toutes les espéces ne sont pas égales et que la disparition de certaines d’entre elles
porte davantage a conséquence (Elmquist et al. 2003 ; Solan et al. 2004) qu’elles soient rares
ou abondantes ce qui rejoint la définition des especes clés (« keystone species »). Nous
n’avons pas abordé ce probléme dans ce mémoire mais cela représente un aspect important
des groupes fonctionnels (Nystrom et Folke 2001 ; Davic 2003). En effet certaines fonctions
essentielles dans une communauté sont assurées par une espeéce ou un nombre restreint
d’especes dont la disparition ou 1’affaiblissement entraine un déséquilibre fatal au systeme
dans son entier (Scheffer et al. 2001 ; Worm et Duffy 2003). Les changements de phase des
écosystémes entrent dans cette logique, un exemple répété outre-mesure dans la littérature est
celui du passage d’un systeme corallien a un systéme a dominance algale dans les Caraibes
suite a ’effondrement des populations d’oursins (Hughes, 1994). Dans ce contexte Duffy
(2003) rappelle que la perte de diversité n’a pas les mémes conséquences chez les plantes et

115



chez les animaux et que chez ces derniers les prédateurs apicaux jouent un role sans
commune mesure avec leur abondance ou biomasse et que leur disparition avait en général de
profondes conséquences dans le fonctionnement des systémes.

Dans une revue sur le role de la biodiversité dans le fonctionnement des écosystémes
(BEF : « Biodiversity and Ecosystem Functioning ») Naecem et Wright (2003) proposent une
approche en quatre étapes pour analyser le BEF aux grandes échelles, ce qui est 'un des
objectifs de ce chapitre : 1- déterminer la composition spécifique basé sur des inventaires
faunistiques et 1’application de filtres a ces inventaires pour se restreindre aux espéces
potentiellement présentes sur un site ; 2- déterminer les « abondances », en fait ces auteurs se
réferent a la fréquence des especes (nombre d’unités géographiques ou les especes sont
présentes) ; 3- déterminer des traits fonctionnels, mais en se référant a une fonction
¢cologique ; 4- déterminer le fonctionnement de 1’écosystéme. Nous sommes encore loin de
pouvoir aborder le quatriéme point, mais les trois étapes précédentes ne posent pas de
problémes particuliers et ce chapitre montre qu’il est possible d’analyser le BEF sur un
ensemble d’échelles spatiales. Nacem et Wright (2003) indiquaient que la combinaison d’une
approche biogéographique et des groupes fonctionnels n’avaient pas encore été réalisée. A ce
jour je ne pense pas que ce soit encore le cas et que ce chapitre V montre si besoin que les
données a notre disposition permettent d’envisager une telle combinaison.

Les applications a la gestion de ces approches par groupes fonctionnels sont
probablement nombreuses. En particulier la définition d’indicateurs de perturbation basés sur
les groupes fonctionnels est une piste a envisager car il est en général tres difficile dans ces
milieux trés diversifiés de trouver des especes ubiquistes (Clua et al. 2005 ; Pelletier et al.
2005). La synergie entre les différents niveaux de diversité est également un domaine qui
pourrait avoir des applications pratiques avec entre autres la définition des zones les plus
intéressantes a protéger dans un ensemble récifal. La taille et le nombre d’AMP nécessaires
pour une bonne conservation de la diversité sont le theme de nombreux débats (voir Halpern
2003) et I'utilisation de groupes fonctionnels pour définir ce qu’il convient de protéger en
premier lieu pourrait représenter une approche nouvelle différente de la préservation des
especes (voir cependant Nystrom et Folke 2001 sur I’importance de la résilience dans la
préservation des récifs coralliens), cette derniere approche posant souvent des problémes
logistiques quasi insolubles en milieu trés diversifié comme c’est le cas pour les récifs
coralliens (voir revue par Rodrigues et al. 2004 sur I’efficacité des réserves naturelles en
milieu terrestre). Bellwood et al. (2004) mettent en évidence des différences importantes dans
I’importance relative de groupes fonctionnels entre les Caraibes et la Grande Barriere de
Corail et en concluent que les peuplements des Caraibes présentent plus de risques de
déséquilibre car les groupes les plus péchés sont ceux qui ont les abondances les plus faibles.
Ces auteurs lient un certain nombre de déséquilibres des peuplements observés ou attendus a
la faible redondance de certains groupes fonctionnels, en particulier parmi les herbivores et
les prédateurs apicaux. Nos données montrent que dans le Pacifique Sud la relation entre
diversité fonctionnelle et spécifique est trés constante et qu’en conséquence il est probable
que des perturbations de méme type dans des iles différentes auront des conséquences
similaires.
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CHAPITRE VI

DIVERSITE et PAYSAGES

La théorie et la pratique ont largement démontré en écologie que la diversité
spécifique est liée au nombre d’habitats. Au sein d’un habitat chaque espéce occupe une
niche qui est caractérisée par un ensemble de paramétres environnementaux et par la
coexistence d’autres especes. Plus I’habitat sera diversifi¢ et plus il est probable qu’il y aura
de niches, donc d’espéces. Les caractéristiques d’une niche sont a la mesure de la dimension
de I’espace qu’occupe une espece. Il faut cependant noter que les niches peuvent intégrer des
parametres trés localisés aussi bien que des parametres couvrant une aire trés vaste. Deux
exemples peuvent illustrer ce que j’entends ici. De nombreuses especes de poissons de récif
sont territoriales et n’occupent durant leur vie post larvaire que quelques m? de récif. Leur
territoire est souvent choisi en fonction du type et de la densité de corail, du substrat ainsi que
de parametres tels que la profondeur ou I’exposition a la houle. Ces caractéristiques sont tres
localisées, mais il est trés fréquent que ces especes dépendent aussi de parameétres agissant a
plus grande échelle, tels que I’importance des apports terrigénes ou les courants. A 1’opposé
il existe de nombreuses especes récifales qui ont un grand rayon d’action, couvrant plusieurs
km? de récif sur des périodes relativement courtes. Ces poissons ne se situent cependant pas
au hasard sur le récif et leur présence est liée d’une part a des traits de I’habitat a grande
échelle, tels que le type de récif ou la distance a la cote, mais aussi a des caractéristiques de
I’habitat beaucoup plus localisées, par exemple de nombreux piscivores benthiques se
rencontrent surtout dans les zones a forte concentration en coraux, car ¢’est dans ces zones
que leurs proies sont les plus abondantes.

Les chapitres précédents ont déja donné un apercu de I’importance de la diversité sur
la structuration des peuplements des poissons de récif et le chapitre suivant apportera encore
davantage d’éléments montrant comment la connaissance de la diversité a plusieurs échelles
spatiales est essentielle a notre compréhension du fonctionnement de ces peuplements et en
conséquence a leur bonne gestion. Dans toute gestion bien menée il est trés important de
prendre en compte non seulement les espéces mais aussi leur environnement. Il est donc de
notre intérét de comprendre les relations entre ces peuplements de poissons de récif et leur
environnement. Ces relations sont trés complexes et ici je n’aborderai qu’un seul aspect, les
liens entre la diversité des peuplements et la diversité de leur habitat. Ces relations étaient
jadis tres difficiles a analyser car en milieu marin nous n’avions que trés rarement acces a des
informations couvrant I’ensemble de I’habitat. Les récifs coralliens aux quels nous nous
intéressons étant peu profonds et pour la plupart en eaux tres claires, I’analyse d’images
satellite ou de photos aériennes a haute définition ont permis ces derniéres années un
changement radical de cet état des choses. Il est désormais possible d’associer de
I’information sur les habitats a plusieurs échelles spatiales, ce qui a engendré des études de
plus en plus nombreuses sur les relations entre populations ou peuplements et leur habitat
percu par télédétection (ex. Brock et al. 2004 ; Andréfouét et Guzman 2005 ; Kuftner et al.
2007 ; Pitman et al. in press). Il ne faut cependant pas oublier que les outils de télédétection
malgré leurs performances croissantes nécessitent d’une part des vérifications (« vérité
terrain ») et d’autre part ne fournissent pas toutes les informations nécessaires, surtout aux
¢échelles les plus fines. Nous avons la chance de posséder deux jeux de données sur les
peuplements de poissons de récif qui comportent de I’information sur 1’habitat sur une
séquence d’échelles spatiales, allant de quadrats de 10 m? jusqu’a des récifs et méme des
atolls entiers. A notre connaissance cette base est unique par les dimensions spatiales
couvertes et elle devrait nous permettre un premier examen des questions suivantes :
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1- quels sont les rdles relatifs de la diversité de 1’habitat a petite et & grande échelle sur la
diversité des peuplements

2- a quelles échelles spatiales la structure des peuplements est-elle affectée par la
diversité de I’habitat

Ces questions sont tres difficiles a aborder car les emboitements d’échelles jouent
simultanément sur les habitats et leurs peuplements. J’ai choisi une premiére approche un peu
simpliste de ces questions, le but étant ici non pas de les résoudre, mais de montrer le type
d’information que nous pouvons obtenir et les conséquences que cela peut avoir sur notre
compréhension du fonctionnement de ces peuplements.

Le premier jeu de données porte sur quatre localités du lagon de la Grande Terre de
Nouvelle Calédonie. Pour chacune de ces localités nous avons réalisé des échantillonnages
des peuplements de poissons sur un gradient de récifs allant de la cote jusqu’au récif barricre
(sous influence océanique). Le second jeu de données est basé sur I’échantillonnage des
peuplements de poissons des lagons de 10 atolls des Tuamotu (Polynésie). Dans les deux cas
nous disposons d’information sur I’environnement aux échelle suivantes : 1- quadrats de 10
m? (Nouvelle Calédonie) ou 20 m? (Polynésie), appelés « secteurs » ; 2- transect (lot de 20
quadrats) ; 3 — station (2 transects en Nouvelle Calédonie ; 4 transects en Polynésie répartis
sur une surface de 1000m? en Nouvelle Calédonie et environ 1 hectare en Polynésie) ; 4-
récif ; 5- localité ou atoll. Aux échelles allant du quadrat a la station (dénommées « petites
échelles ») nous disposons d’informations sur la couverture de 8 catégories de substrat, du
corail et des algues. Un indice de diversité de I’habitat (indice de Shannon) a été défini basé
sur la fréquence de ces différentes catégories, cet indice étant calculé a chaque échelle. Pour
les grandes échelles (récifs, localités, atolls) il existe des cartes d’habitats établies par analyse
d’images satellite (figure VI-1) a partir des quelles il est possible de définir des indices de
diversité de I’habitat a ces grandes échelles, basés sur la surface, le nombre et la nature des
récifs (Andréfouét et al. 2004 ; Andréfouét et Torres-Puliza 2004). Les indices calculés pour
la présente étude sont trés préliminaires car basés sur un découpage assez grossier des récifs,
des analyses beaucoup plus fines, basées sur les mémes principes, étant cependant en cours.

VI-1- Diversité poisson — Diversité habitat

Dans ce qui suit nous allons considérer que la diversité de 1’habitat détermine pour une
certaine part la diversité des peuplements. Les différentes échelles d’observation de I’habitat
seront intégrées dans un méme modeéle [1] qui sera appliqué successivement aux différentes
¢chelles d’observation des peuplements :

Diversité Poisson = a0 + al Div.Secteur + a2 Div.Transect + a3 Div. Station + a4 Div. Récif
+ a5 Div. Lieu (ou Atoll) + a6 % Corail + a7 % Fonds-durs + &  [1]

ou «Div.» indique une mesure de diversité, % le pourcentage de couverture.
« Diversité Poisson » est le nombre d’especes par unité d’échantillonnage pour I’échelle
considéré. Ainsi pour un transect cela représentera le nombre d’espéces observées sur
un transect, pour un récif I’ensemble des especes observées sur les différentes stations
effectuées sur ce récif.

La diversité des poissons n’est pas corrélée de la méme fagon a I’environnement suivant
I’échelle spatiale considérée (figure VI-2). Il existe aussi une trés importante différence entre
les deux études, en Nouvelle Calédonie, plus I’échelle spatiale est importante et mieux la
diversité des poissons est expliquée par la diversité de 1’habitat, alors que I’étude des atolls
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polynésiens montre que 1’on parvient trés rapidement a un plateau. Ceci provient de ce que
les deux systémes sont structurés de fagon tres différente.
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Figure VI-1: exemples de cartes d’habitat récifaux obtenues par analyse d’image satellite
pour trois des quatre lieux analysés en Nouvelle Calédonie (extraits de Andréfouét et Torres-
Puliza, 2004)
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Figure VI-2: niveau de corrélation entre la diversité des peuplements et la diversité de
I’habitat a différentes échelles spatiales
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Les quatre lieux échantillonnés en Nouvelle Calédonie présentent un fort gradient cote-
large dans I’organisation des récifs. Par ailleurs, ces récifs ont une structure spatiale trés
hétérogene, méme a petite échelle, résultant dans une forte diversité des habitats. A 1’opposé
au sein des atolls les lagons présentent peu de diversité dans la morphologie de leurs récifs et
au sein de ces récifs I’hétérogénéité spatiale reste faible. En revanche, ces atolls différent
entre eux par leur taille, leur géomorphologie et d’autres caractéristiques générales qui
engendrent une distribution des récifs trés différente d’un atoll a 1’autre. Par ailleurs, la
diversit¢ gamma de ces différents atolls est assez étendue (Figure VI-3), contrairement aux
quatre lieux néo-calédoniens pour lesquels il existe peu de différence dans la diversité gamma
d’un lieu a l’autre. A toutes les échelles la diversité est supérieure en Nouvelle Calédonie.
Pour cette derniére on observe un changement important dans le nombre d’espeéces quand on
passe de I’échelle « station » a I’échelle « récif » alors que la progression de la diversité avec
I’échelle spatiale est beaucoup plus homogene en Polynésie.
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Figure VI-3: nombre moyen d’especes pour chaque échelle spatiale dans les deux sites
¢tudiés (Nouvelle Calédonie a gauche ; Polynésie a droite). En Polynésie, les symboles bleus
indiquent les atolls les plus grands. Les diversités données pour les échelles « lieu» ou
« atoll » peuvent étre considérées comme des indices de la diversit¢ gamma.
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Figure VI-4: contribution de la diversité de 1’habitat a petite échelle (secteur ; transect;
station) et a grande échelle (récif ; atoll / lieu) au niveau de corrélation entre diversité des
habitats et diversité des poissons selon diverses échelles spatiales. NC : Nouvelle Calédonie ;
PF : Polynésie Francaise

Ces différences entre sites se reflétent également dans la contribution de la diversité
des habitats suivant les échelles (Figure VI-4). En Nouvelle Calédonie, la diversité des
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habitats a petite échelles n’ont de I'influence sur la diversité des poissons qu’a 1’échelle du
secteur (donc treés petite échelle spatiale) et encore cette influence n’est décelable qu’en
relatif, en absolu elle est trés minime. A 1’opposé 1’essentiel de la contribution de la diversité
de I’habitat a la diversité des poissons sur ces récifs de Nouvelle Calédonie provient de la
diversité de I’habitat a grande échelle. Ceci suggere une structuration spatiale treés forte de ces
peuplements et ceci des 1’échelle intra-récifale. Autrement dit le niveau de diversité du
peuplement de poissons d’une station ou d’un transect va dépendre en premier lieu de la
diversité du lieu et du récif ou ils se situent avant de dépendre de la diversité de 1’habitat sur
le transect ou la station mémes. Dans le cas des atolls étudiés la situation est totalement
différente (figure VI-4). En effet, la diversité de I’habitat a petite échelle contribue de facon
essentielle a la diversité des poissons observés aux mémes échelles spatiales. La situation
s’inverse de fagon treés brusque quand on passe de la station au récif. De fagon pragmatique
ceci indique que dans les atolls la diversité a 1’échelle d’un récif ou d’un atoll dépend trés peu
de I’habitat intra-récif, autrement dit la méme diversité va se retrouver d’un récif a ’autre au
sein d’un de ces atolls. En revanche au sein de ces récifs la diversité va changer de facon
importante en fonction de changements du paysage benthique. En d’autres termes, forte
variabilité intra-récifale mais faible inter —récifal en Polynésie, situation inverse dans les
lagons de Nouvelle Calédonie.

Ce contraste de situation entre atolls polynésiens et lagons néo-calédoniens ne
surprendra sans doute pas ceux qui connaissent les deux régions. En revanche, cela laisse a
penser qu’il peut exister des modes de fonctionnement différents (en terme de diversité) pour
des peuplements qui ne sont cependant pas trop éloignées en composition (Tableau IV-2D)
spécifique (41% de recouvrement) ou fonctionnelle (68.8 a 87.5% de recouvrement suivant
type de fonction).

VI-2 Structure des peuplements en diversité — Diversité de 1’habitat

La diversité globale ne rend pas compte du fonctionnement des peuplements. Il est
légitime de se demander si la diversité de 1’habitat influence de fagon identique tous types
d’espéces ou si certaines especes sont favorisées par des habitats peu diversifiées et d’autres
par des habitats trés diversifiés. Plus particulierement est-ce que la fonction des espéces joue
un role dans la sélection qu’apporte la diversité de I’habitat ? Il n’est pas aisé¢ de tester une
telle question et ce qui suit ne représente que des prémices de réponse. Les deux mémes jeux
de données que précédemment sont utilisés. Nous n’avons considéré que trois traits de vie :
I’alimentation, la taille adulte et la mobilité. L’alimentation joue probablement un réle clé
dans les interactions avec I’habitat, par exemple les micro-algues se rencontrent surtout sur
des substrats durs nus et en conséquence les herbivores se rencontreront préférentiellement
dans des zones avec de tels substrats ainsi qu’avec des refuges pour les espéces les plus
petites. Autre exemple, les piscivores fréquenteront des zones ou les petits poissons sont
abondants mais vulnérables, c.a.d. sans trop de refuges, donc idéalement des zones avec des
courants apportant du plancton et une couverture corallienne faible & moyenne. La taille est
¢galement un critére important, les especes les plus petites étant souvent plus dépendantes de
la qualité du substrat, surtout en terme de refuge, que les espéces plus grandes. Finalement la
mobilité est un critére essentiel, les especes a grand rayon d’action auront en général peu de
liens directs avec I’habitat a petite échelle, mais en revanche devraient avoir un lien important
avec la diversité de I’habitat a moyenne ou grande échelle. Inversement les especes
territoriales auront tendance a sélectionner des habitats diversifiés, avec cependant des
exceptions notables, par exemple les gobies de terrier que I’on rencontrera sur les zones
détritiques a 1’habitat trés simple ou encore certains Pomacentridae ou Blenniidae des zones
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battues qui établissent leur territoire dans des habitats de faible a trés faible diversité
paysagere.

La premicre étape de cette analyse a ét¢ de considérer la structure des peuplements
dans leur ensemble, c.a.d. en regroupant toutes les composantes précitées. Les modéles
développés s’écrivent comme suit :

(Classes trophiques 1 ...n ; Classes de taille 1 ... m ; Classes de mobilité 1 ...p) =
a0 + al Div.Secteur + a2 Div.Transect + a3 Div. Station + a4 Div. Récif + a5 Div. Lieu
(ou Atoll) + a6 % Corail + a7 % Fonds-durs +&  [2]

les 1égendes sont les mémes que pour [1]. La méthode statistique retenue pour analyser
ces modeles est la PLS (« Partial Least Square analysis » ou Moindres Carrés Partiels). Cette
méthode est en quelque sorte une extension des GLM a I’analyse de matrices et non de
vecteurs. Parmi les nombreux résultats que fournit la PLS, deux sont analysés ci-apres : 1- le
niveau d’explication apporté par les premiers axes de la composante des facteurs; 2- la
dispersion des facteurs sur I’espace des 2 premiers axes.
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Figure VI-5 : a — niveau de corrélation entre les structures de peuplement (alimentation, taille
et mobilité) et la diversité de I’habitat a différentes échelles spatiales pour la Nouvelle
Calédonie et la Polynésie ; b — niveau d’explication de la variance amenée par le second axe
définies par les variables décrivant la diversité de I’habitat a différentes échelles spatiales

Le niveau de corrélation entre la structure des peuplements de poissons et la diversité
de I’habitat en fonction d’échelles spatiales croissantes (Figure VI-5) est trés similaire a ce
qui a été observeé pour la diversité globale des peuplements (Figure VI-2). En particulier, on
note le contraste entre les peuplements de Polynésie dont la structure s’explique un petit peu
mieux pour de petits accroissements d’échelle (du « secteur » a la station — donc intra-récifal)
mais pour lesquels la diversité de I’habitat a grande échelle n’apporte pas davantage
d’explication et les peuplements de Nouvelle Calédonie dont la structure s’explique d’autant
mieux que 1’échelle spatiale considérée est importante. Cette similarité des réponses pour la
structure et I’ensemble du peuplement est a priori attendue car nous avons considéré dans
cette analyse de la structure 1’ensemble des espéces. Ceci indique qu’il n’y a pas de groupe
d’espéces qui ait une influence suffisante a lui seul pour modifier le comportement de
I’ensemble des espéces. Il est naturel a ce point-ci de s’interroger sur la maniére dont les
différentes composantes de la structure réagissent a la diversit¢ de I’habitat. Il serait
cependant fastidieux d’exposer ici I’ensemble des résultats, groupe aprés groupe, donc seuls
les faits les plus saillants sont indiqués ci-apres. Une analyse graphique de la corrélation
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entre les différents constituants de la structure de peuplement avec la diversité de 1’habitat
montre (figure VI-6) que la tendance observée pour 1’ensemble des especes (figure VI-2) ou
I’ensemble de la structure (figure VI-5) se confirme pour chaque catégorie d’especes. En
revanche aucune similitude dans les patterns ne s’observe entre les deux régions. Par
exemple les mieux corrélés en terme de classe trophique sont les carnivores en Polynésie
alors que ces derniers sont les moins corrélés en Nouvelle Calédonie. Une des rares
constantes est la mauvaise corrélation observée pour les espéces trés mobiles avec la
diversité de I’habitat aux petites échelles spatiales (intra-récif), ce qui est somme toute treés
logique ces espéces ayant peu de raisons d’étre associées a des caractéristiques de I’habitat a
des échelles trés inférieures a celle de leur rayon d’action. Il est également intéressant de
noter la baisse de corrélation entre I’échelle récifale et 1’échelle supérieure (« Lieu ») en
Nouvelle Calédonie pour la plupart des groupes analysés sans que cependant ne se dégage de
logique immédiate dans les groupes affectés.
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Figure VI-6 : corrélation (r? - en ordonnées) en fonction de 1’échelle spatiale entre la diversité
des différents constituants de la structure des peuplements de poissons de récif et la diversité
de I’habitat en Nouvelle Calédonie et en Polynésie.

L’analyse de I’effet des différents niveaux de diversité de 1’habitat sur la structure des
peuplements (figures VI-7 et VI-8) montre des différences marquées entre les deux régions
analysées. Comme il est difficile de cerner rapidement 1’ensemble de ces différences, un
tableau récapitulatif tente d’en faire une synthése rapide (Tableau VI-1). Les explications de
ces différences ne sont pas faciles a mettre en évidence. Comme indiqué précédemment il
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existe des différences fondamentales dans les habitats de ces deux systémes : en Polynésie il
existe une assez grande homogénéité d’un atoll a 1’autre dans les types de récifs rencontrés,
au sein des récifs les fonds sont relativement homogenes, les couvertures coralliennes et
algales sont dans 1’ensemble faibles ; en Nouvelle Calédonie les types de récifs sont tres
différents, il existe une forte hétérogénéité spatiale méme a petite échelle, les couverture
corallienne et algale peuvent étre fortes. Donc malgré les similitudes entre régions dans la
composition en especes et en groupes fonctionnels (Tableau IV-2) on observe des effets tres
différents de la diversité de I’habitat sur la structure des peuplements. A 1’heure actuelle nous
manquons encore d’information sur le niveau d’auto-recrutement dans ces deux régions,
mais on peut émettre 1’hypothése qu’une partie des différences observées en terme de
structure pourrait en étre issue. Si c’était le cas cela serait une démonstration d’une
convergence d’adaptation des especes au niveau régional avec des implications profondes en

maticre de gestion.
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Figure VI-7 : répartition des facteurs sur le plan formé par les deux premicres composantes
de la matrice des facteurs pour les peuplements de Nouvelle Calédonie. Le plan pour
I’échelle « Station » n’est pas figuré car trés proche de celui pour 1’échelle « Transect ».

. Il est cependant important de rappeler ici que ce chapitre n’a fait qu’égratigner le probléme
des relations entre peuplement et habitat. En particulier nous ne nous sommes intéressé€s qu’a
une mesure relativement simple de la diversité des habitats. Avec la mise a disposition
d’information de plus en plus fine par la télédétection il devrait étre possible d’intégrer de
facon beaucoup plus nuancée la diversit¢ de I’habitat. La figure VI-9 donne quelques
exemples de ce qu’il sera possible d’explorer. Ainsi on peut se demander comment la
« surface d’échange » peut influer sur la diversité des peuplements, a priori un habitat
comme celui de la figure VI-9A devrait avoir une diversité d’espéces moindre que VI-9B car
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le linéaire de contact y est plus faible. De la méme fagon on peut s’attendre a plus de
diversité en VI-9C qu’en VI-9D, mais la théorie ne dit rien sur les différences a attendre
d’une comparaison VI-9B avec VI-9D. Nous savons également trés peu de chose sur
I’imbrication des habitats, tel que représenté de fagon simpliste par VI-9E et VI-9F. Faut-il
ajouter que I’on peut combiner ces situations entre elles pour tenter de mieux appréhender le
niveau parfois extréme de I’hétérogénéité spatiale observée sur les récifs.
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Figure VI-8 : répartition des facteurs sur le plan formé par les deux premicres composantes
de la matrice des facteurs pour les peuplements de Polynésie. Le plan pour I’échelle
« Station » n’est pas figuré car trés proche de celui pour 1’échelle « Transect ». Les fleches
noires indiquent le passage des plus petites échelles (secteur) aux plus grandes (ile).
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Figure VI-9 : exemples de répartition d’habitats. La méme teinte de gris indique le méme
habitat.
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Tableau VI-1 : principales différences dans I’'importance de la diversité de ’habitat sur la
structure des peuplements de poissons de récif en Nouvelle Calédonie et Polynésie, bas¢ sur

les figures VI-5, VI-7 et VI-8.

Nouvelle Calédonie

Polynésie

2 total

Augmente fortement
I’échelle spatiale

avece

Augmente 1égérement aux échelles
intra-récifales, suivi d’une
stabilisation aux échelles spatiales
supérieures

Contribution 2™ axe a la
variance totale expliquée

Pas de pattern en fonction des
échelles spatiales

Augmente avec I’échelle spatiale

Gradient dans I’effet des
facteurs :
- petites échelles
(Secteur & Transect)

- grandes échelles
(Récif & Atoll ou Lieu)

Pas de pattern
Faible contribution des axes a la
variance

Projections des facteurs sur le
premier axe trés rapprochées

Pas de pattern pour 1’échelle
« secteur »

A T’échelle « transect » : gradient
le long de I’axe 2 de la diversité de
I’habitat, cependant le faible
niveau de variance expliquée
(1.2%) n’engendre pas d’effets
notoires ; pas de gradient selon
I’axe 1 qui explique cependant une
part plus importante de la
variance ; la position centrale des
facteurs « fonds-durs » et
« corail » montre que ces facteurs
n’influent pas directement sur la
structure a cette échelle

Pas de pattern

Les indices de diversit¢ de
I’habitat « lieu » et «récif » sont
les plus éloignés du centre et donc
ceux qui contribuent le plus a
expliquer la structure

Les indices secteur, transect et
station sont trés groupés et assez
centraux, indiquant une faible
contribution a la structure a ces
échelles spatiales

Dispersion des facteurs sur 1’axe 1
plus importante qu’en Polynésie

Fort gradient le long de 1’axe 2 de
la diversit¢ de [I’habitat, la
contribution a la  structure
augmentant avec 1’échelle spatiale
(fléche noire)

Position centrale des facteurs
« corail » et « fonds-durs »
indiquant une trées  faible

contribution a la structure

Projection des facteurs sur I’axe 1
augmentant d’amplitude avec
I’échelle spatiale (fleche rouge)

VI-3 Conclusions

Ce chapitre est moins riche en résultats que les autres car il est d’une part basé sur des
¢tudes de cas couvrant moins d’échelles spatiales et d’autre part nous ne disposons pas
encore de toute I’information nécessaire au niveau des habitats. Cette approche est cependant
nouvelle car & ma connaissance c’est la premiére fois qu’en milieu corallien la diversité des
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peuplements (RS) de poissons est corrélée a la diversit¢ de 1’habitat (DH) sur un tel
continuum d’échelles spatiales. Un certain nombre de points mérite notre attention :

e le niveau de corrélation entre RS et DH varie avec 1’échelle spatiale
considérée : - il augmente avec 1’échelle en Nouvelle Calédonie ; - il reste
constant avec I’échelle en Polynésie

e en Nouvelle Calédonie la RS dépend de la DH a grande échelle (> km?) ; en
Polynésie la RS dépend de la DH a petite échelle (< 500m?)

e les structures trophiques et de taille suivent les mémes tendances que la RS
totale

e au sein d’une région les relations RS —DH montrent peu de différences entre
classes trophiques, de taille ou de rayon d’action

Les relations entre poissons de récif et leur habitat ont été analysées depuis de
nombreuses années. Dans la trés grande majorité des cas les études se sont contentées de
corréler la diversité, 1’abondance ou plus rarement la biomasse des peuplements de ces
poissons a certains facteurs du milieu tels que la couverture corallienne (ex. Syms et Jones,
2000 ; Jones et al. 2004), la couverture algale (ex. Rossier et Kulbicki 2000 ; Pattengill-
Semmens et Semmens 2003), les fonds durs (ex. Kulbicki 1997), la profondeur (ex.
Srinavasan 2003) ou le type de récif (ex. Kulbicki 1997 ; Galzin 1987). Il existe cependant
¢galement des analyses dans lesquelles 1’ensemble des facteurs du milieu est pris en compte
simultanément (ex. Chabanet et al. 1997 ; Friedlander et Parrish, 1998 ; Garpe et Ohman
2003 ; Harborne et al. 2006), mais aucune & ma connaissance (voir critique par Sale 1998) ne
s’est penchée sur un ensemble d’échelles spatiales allant du métrique au régional. Par ailleurs
I’ensemble de ces études se sont intéressées au niveau des facteurs de I’environnement et non
a la diversité de ce dernier. L’analyse de cas menée ici montre sans ambiguité des différences
considérables dans la fagcon dont la diversité des peuplements est influencée par la diversité
de I’habitat dans deux régions biogéographiques, ceci malgré une forte similitude des especes
et des groupes fonctionnels entre ces deux régions. Pour pouvoir expliquer éventuellement les
phénomeénes qui sont liés a ces observations il faudrait cependant pouvoir analyser
I’évolution de ces relations diversité peuplement — diversité habitat suivant un gradient de
situations. Je me permets de penser que dans le cas de la Polynésie ces relations sont
I’archétype de ce qu’il se passe dans des systemes insulaires dans lesquels la connectivité est
faible en comparaison avec la connectivité qui peut exister dans un systéme continu comme
celui représenté par I’ile de la Grande Terre en Nouvelle Calédonie. Il est probable que dans
un systéme typiquement continental, comme les récifs frangeants de Nouvelle Guinée ou
d’Indonésie, la dépendance de la diversité des peuplements aux facteurs qui déterminent la
diversité de I’habitat a grande échelle sera encore plus grande qu’en Nouvelle Calédonie.
Pouvoir déterminer & quel moment se fait le passage d’un systéme insulaire a un systéme
« continu » (ou continental) serait trés important pour la gestion car la préservation de
I’habitat n’aura pas les mémes conséquences dans les deux systémes d’apres notre premicre
approche.

Les paramétres de I’habitat retenus pour cette étude ne sont pas nécessairement les
seuls qui soient pertinents. De nombreuses analyses ont mis en évidence le rdle trés important
de la rugosité de 1’habitat (ex. Lukhurst et Lukhurst 1978 ; McClanahan 1994 ; Friedlander et
Parrish 1998), de la diversité des coraux et non pas seulement leur quantité (ex. Chabanet et
al. 1997 ; Nanami et al. 2005) ou de la diversité du substrat (ex. Garpe et Ohman 2003 ;
Gratwicke et Speight 2005 ; Dominici-Arosemana et Wolff 2006). Ces parameétres
s’adressent a des échelles de diversités encore plus fines que celles que j’ai utilisées, mais
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pour beaucoup d’especes des récifs coralliens qui ont des rayons d’action souvent tres
restreints ces échelles peuvent se révéler trés importantes. Dans I’approche que j’ai employée
il n’y a pas d’intégration des différentes échelles mais juste une juxtaposition. Dans la réalité
il en va autrement, il existe trés probablement de fortes interactions entre échelles. Un
exemple simpliste illustrera ce propos: un paté corallien trés diversifié (comportant des
coraux de nombreuses formes et dimensions) perdu sur une zone sableuse agrégera moins de
diversité que le méme paté transplanté dans une zone récifale elle-méme riche en coraux.
Nous ne savons que trés peu de choses sur ce type d’interactions en milieu récifal. Une
discussion avec S.Andréfouét, spécialiste en géomorphologie récifale, m’a indiqué qu’a
I’heure actuelle les variations de I’hétérogénéité spatiale des récifs a différentes échelles
spatiales ne sont pas encore étudiées. Autrement dit si on pouvait attribuer une diversité alpha
aux paysages récifaux, nous ne saurions rien sur les relations entre cette diversité alpha, la
diversité beta qu’il en découlerait ou avec une diversité gamma du méme type. Dans cette
situation il est clair qu’il est difficile de mettre actuellement en relation les diversités
spécifiques avec les diversités des paysages a différentes échelles spatiales. Cette situation
pourrait cependant rapidement évoluer avec I’analyse de I’ensemble des récifs du monde basé
sur une classification (typologie) unique (projet « Millenium Coral Reef Mapping Project » :
http://imars.usf.edu/corals/). Suivant cette classification (niveau 4 sur 5 niveaux que
comprend cette typolgie) il apparait déja que les paysages benthiques de Polynésie sont
beaucoup plus simples que ceux de Nouvelle Calédonie avec respectivement 38 classes en
Polynésie et 151 en Nouvelle Calédonie pour une surface récifale globalement comparable. 11
est trés probable qu’il existe un gradient de cette diversité des paysages associé¢ aux gradients
de taille et degré d’isolement des iles et que ce facteur pourrait expliquer de facon
significative les variations de diversité chez les poissons de récif le long de ces gradients.

La diversité des paysages n’est qu’un aspect de la diversité de ’habitat. La figure VI-
9 rappelle qu’une méme diversité paysagere peut s’exprimer de multiples facons, de la méme
maniére que le nombre d’espéces ne constitue qu’une des nombreuses facettes de la diversité
du vivant. Le chapitre précédent (V) a par exemple montré le role essentiel des fonctions
pour les peuplements. Les prochaines étapes envisageables dans cette analyse des liens entre
diversité¢ des poissons et diversit¢é de leur habitat vont donc d’une part comprendre la
définition et la mesure d’unités paysageres a différentes échelles spatiales, leur intégration
dans des indices synthétiques et d’autre part la modélisation des liens entre ces diversités
poissons et habitats le long d’une succession d’échelles spatiales en prenant soin de prendre
en compte les interactions entre échelles.

Le chapitre suivant (VII) montrera que la diversité est un important déterminant de
I’abondance et la biomasse des especes. Dans cette perspective il sera donc important
d’analyser comment abondance et biomasse sont influencées par la diversité paysagere. Ceci
amene a mentioner les effets des perturbations, dont la péche. Les perturbations vont bien
entendu influencer la diversité des poissons, mais également celle des paysages. Il est
probable que des synergies existent entre les diversités spécifiques et paysageres en fonction
du niveau de perturbation et de 1’échelle spatiale ou temporelle considérée et a fortiori entre
abondance, biomasse et diversité paysagére puisque abondance et biomasse sont concernées
par les perturbations en général bien avant que la diversité ne le soit.

Curieusement les liens entre diversité de 1’habitat et diversité de la faune ne sont que
rarement abordés sous 1’aspect des relations entre diversité spécifique et diversité de 1’habitat
(cette derniére étant définie par un dénombrement de composantes du paysage). Ainsi dans
une tentative de lier I’abondance des espéces a la diversité de leur habitat Sugihara et al.
(2003) n’ont analysé que 11 études ayant mis en parallele ces deux entités. Il apparait
cependant que ces liens sont probablement essentiels dans le maintien des peuplements. Les
changements climatiques actuels sont probablement a 1’origine du blanchissement des coraux
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et ce phénoméne pourrait bien engendrer des changements profonds dans la structure et la
diversité des peuplements de poissons suite a la diminution de la diversité des paysages
benthiques (Graham et al. 2006). Ces changements ne sont cependant pas les seuls a survenir
dans ce cadre. Wilson et al. (2006) montrent que si le blanchissement change la structure des
peuplements de poissons, ces changements sont cependant moins importants que ceux
engendrés soit par des éveénements catastrophiques (ex.cyclones) ou des perturbations
amenant une diminution a long terme de la diversité du paysage. Un des problémes rencontré
jusqu’a récemment était la prise en compte simultanée de ces deux diversités, paysagere et
faunistique. L’utilisation accrue de I’imagerie satellitaire permet maintenant des analyses de
plus en plus fines des paysages sur tout un ensemble d’échelles spatiales. Ainsi Pittman et al.
(in press) ont fait une utilisation combinée d’images satellite, d’observations de terrain sur
I’habitat et les poissons pour générer des cartes de diversité des poissons. Ils ont testé
plusieurs méthodes pour corréler paysage et peuplements de poisson, 1’approche par arbre de
regression donnant les meilleurs résultats. Ils obtiennent en moyenne 75% de vérification en
comparant prédit et observé. Il leur a ensuite été possible de corréler la diversité de la faune
ichtyologique aux composantes des paysages benthiques déterminés par la cartographie
satellitaire et donc de pouvoir extrapoler la diversité des poissons pour des zones ou seule la
diversité de 1’habitat était connue. Cette approche permet d’envisager de créer des cartes de
diversité faunistiques basées sur un nombre restreint d’études de cas pour une région donnée.
Une approche similaire a été réalisée par Harborne et al. (2006) sur les peuplements de
coraux. Ils ont d’une part cartographié les habitats par analyse d’images satellite et d’autre
part réalisé une extrapolation de la diversité benthique a partir d’un échantillonnage stratifi¢
de chaque habitat. Cela leur a permis d’une part d’obtenir une carte des diversités benthiques
mais aussi une carte de la diversité benthique béta. Des approches similaires sont en cours en
Nouvelle Calédonie dans le cadre du programme ZONECO. Il y est prévu d’utiliser d’une
part la cartographie récifale (a plusieurs échelles) obtenue par image satellite sur I’ensemble
du pays et d’autre part la composition spécifique des peuplements de poissons sur plus de
3000 stations géo-référencées. Il se pose cependant de nombreuses questions dans le
traitement de 1’information spatiale (Kent 2006 ; Kent et al. 2006). Des indices permettant de
résumer I’information paysagere sont en cours d’élaboration (ex. Gratwicke et Speight 2005)
mais pour I’heure il n’existe pas d’indice « universel » permettant d’analyser a différentes
¢échelles spatiales les relations entre paysages et diversité faunistique.

Un des aspects important de 1’action des habitats sur les peuplements que nous
n’avons pu aborder dans ce chapitre est 1’effet des habitats adjacents. Il a ét¢ démontré aux
Caraibes (Nagelkerken et al. 2002 ; Mumby et al. 2004) que la proximité de mangroves ou
d’herbiers jouait un grand réle dans la diversité et I’abondance des poissons sur les récifs
avoisinnants. Ce type d’analyse pourrait étre entrepris dans les Pacifique avec de plus
I’existence de situations contrastées avec des iles comportant ou non des mangroves ou des
herbiers. Une analyse paysagere pourrait non seulement prendre en compte les surfaces de
ces habitats adjacents mais également des caractéristiques telles que leur degré d’imbrication
avec les récifs (voir Figure VI-9).

La création d’AMP est de plus en plus per¢gue comme une recette miracle a la crise de
la biodiversité marine. Un des problémes dans le choix des AMP est celui de préserver non
seulement la diversité des ressources mais aussi celle de 1’habitat. Notre chapitre montre que
les relations entre diversité de I’habitat et diversité des peuplements peuvent changer
radicalement d’une région biogéographique a une autre. Notre étude de cas suggere ainsi
qu’en Nouvelle Calédonie il sera utile de préserver différents types de récifs dans une méme
zone alors qu’en Polynésie il conviendra de préserver en premier lieu les récifs présentant la
diversité d’habitat la plus grande. Il conviendrait de compléter cette approche par la prise en
compte de la rareté et I’endémisme des especes en fonction de la diversité de ’habitat. Le
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chpaitre III a montré que dans le Pacifique Sud les poissons endémiques €taient rares et petits
et qu’il serait tres difficile de les préserver par des AMP. En revanche il pourrait en aller
autrement des espeéces rares. Au chapitre précédent nous avons vu que ces especes
représentaient souvent des groupes fonctionnels uniques et qu’il pouvait étre trés important
de les sauvegarder. Nous ne savons cependant pas si ces especes rares, surtout celles
appartenant a des groupes fonctionnels monospécifiques, sont liées a des caractéristiques
spécifiques de I’environnement (nous savons cependant qu’elles sont plus fréquentes sur les
récifs frangeants). L’analyse de ces liens entre espéces rares et environnement pourrait
aboutir a une cartographie des habitats préférentiels de ces espéces comme cela se pratique en
milieu terrestre pour établir des réserves pour les espéces menacées. Une telle approche
compléterait trés utilement I’approche a macro-échelle réalisée par Roberts et al. (2002) qui
ont défini des régions prioritaires pour la préservations des especes en milieu corallien.

Il est important de se souvenir également que les habitats comme les peuplements
qu’ils supportent ne sont pas constants dans le temps. Les récifs coralliens subissent des
perturbations de multiples origines qui ont des conséquences trés diverses sur la diversité
paysagere et par ricochet sur les peuplements de poissons. Il y a d’une part des événements
catastrophiques mais réguliers que sont les cyclones qui détruisent la structure récifale et
amenent un appauvrissement subit de la diversité alpha mais de tels événements sont percus
comme essentiels au maintient d’une forte diversité béta (Connell 1978) et par conséquence
gamma. Autre événement catastrophique, les blanchissements de coraux sont un phénoméne
relativement récent (tout au moins aucun blanchissement de corail important n’est connu
avant 1980 — Bellwood et al. 2004) qui peuvent affecter également de grandes surfaces mais
la texture de I’habitat n’étant pas affectée immédiatement les changements de diversité qui en
découlent sont plus lents, mais pourraient se révéler bien plus néfastes pour les peuplements
de poissons (Graham et al. 2006). La connectivité¢ des récifs revét alors une importance
cruciale. Cette connectivité pouvant étre horizontale (récifs de méme type situés a une
certaine distance des récifs perturbés) ou verticale (les zones les plus profondes d’un récif ne
sont en général pas atteintes par le blachissement). A I’opposé existent des transformations
lentes des habitats avec des répercussions sur la diversité des poissons. Ainsi la péche peut
intervenir indirectement sur les paysages benthiques coralliens. Par exemple Dulvy et al.
(2004) ont montré le remplacement des algues calcaires et des coraux constructeurs par des
taxons non constructeurs suite a des effets en cascade de la péche des poissons prédateurs.
Autre exemple, Mumby et al. (2006) constatent aux Caraibes que les poissons perroquets ont
remplacé les oursins dans le contrdle des algues et ces auteurs suggerent que la restoration de
prédateurs de ces poissons par la création d’AMP pourrait avoir comme effet de diminuer le
contrdle des algues et donc aboutir a une diminution globale de la diversité. En effet les
peuplements de poissons coralliens sont en général moins diversifié si la couverture algale est
forte (ex. Rossier et Kulbicki 2000). McCook et al. (2001) ont d’ailleurs montré qu’il existait
un antagonisme entre algues et coraux et que les premiéres coloniseront les récifs quand le
corail est stressé ce qui peut aboutir a des changements de composition dans les peuplements
de poissons. La transformation des rivages avec en particulier la diminution des mangroves,
herbiers et algueraies peut également amener des changements importants dans les paysages
des récifs adjacents, ne serait-ce que par l’augmentation des apports terrigénes, les
changements dans la production primaire ou la clart¢ de I’eau. De tels changements
modifieront les peuplements des récifs de deux fagons, d’une part directement par la
transformation des paysages (en général avec une baisse de la diversité paysagere) et d’autre
part indirectement par les échanges avec les milieux adjacents. Une enquéte auprés des
scientifiques travaillant sur les récifs (Kleypas et Eakin 2007) indique d’ailleurs que ce sont
ces perturbations anthropiques qui sont per¢cues comme les plus menagantes pour les récifs a
I’heure actuelle, bien avant les perturbations liées aux changements globaux.
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Les relations entre structure des peuplements et diversité des habitats sont rarement
abordées (voir cependant Arias-Gonzales et al. 2006 pour une étude de cas sur la Grande
Barriére de Corail). Ce chapitre VI montre des différences importantes dans les relations
entre structure des peuplements et diversité de ’habitat suivant la région biogéographique.
Les changements intervenants au niveau des habitats vont donc se répercuter au niveau des
structures de fagon différente suivant les régions biogéographiques. Il est donc trés probable
qu'un changement de méme type au niveau des paysages benthiques n’aura pas les mémes
conséquences suivant la région. Un blanchissement massif pourrait par exemple perturber un
nombre limité d’especes et de fonctions en Polynésie mais sur I’ensemble de la zone, alors
qu’en Nouvelle Calédonie le méme éveénement affecterait probablement une gamme
beaucoup plus importante d’espéces et de fonction. A 1’opposé une perturbation localisée du
corail en Polynésie affectera les mémes especes et fonctions que le blanchissement, alors
qu’en Nouvelle Calédonie la proportion d’espéces et de fonctions affectées seraient beaucoup
plus réduite. S’il était encore besoin de le dire ceci montre que les peuplements de régions,
qui présentent par ailleurs de fortes similarités dans leur diversités gamma et méme alpha
ainsi que dans leur diversit¢ fonctionnelle, peuvent réagir de facon tres différentes a des
variations de leur habitat. En conséquence il est important d’adapter les régles de gestion a
ces spécificités régionales dans la mesure de nos connaissances qui sont malheureusement
encore trop restreintes pour prétendre a une gestion efficace basée sur la seule connaissance
scientifique (si toutefois un tel objectif scientifique ne constitue pas une utopie — mais ceci est
un autre débat ...).
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CHAPITRE VII

RELATIONS DIVERSITES, ABONDANCE, BIOMASSE

La théorie indique que la biomasse et dans une moindre mesure 1’abondance des
peuplements sont corrélées a la diversité alpha (ex. Worm et Duffy, 2003 ; voir Hooper et al.
2005 et Balvanera et al. 2006 pour des revues). Sachant que la diversité alpha est liée elle-
méme a la diversité d’échelles spatiales supérieures (Chapitre II) ainsi qu’a des facteurs tant
locaux que régionaux (Chapitre II) il est logique de prévoir des relations entre diversité alpha
et biomasse ou abondance qui soient dépendantes des diversité beta et gamma ainsi que des
facteurs agissant a différentes échelles spatiales. La plupart des travaux ont porté cependant
sur les relations entre diversité¢ alpha et production ou productivité (ex. Chase et Ryberg
2004 ; Jiang et al. 2007 ; cf Hooper et al. 2005 pour une revue). En effet dans la plupart des
systemes exploités les utilisateurs recherchent avant tout une augmentation de la production
(ou productivité). Les nombreux travaux dans ce domaine sur les plantes herbacées (Hector
et Loreau 2005 pour une revue) avaient initialement pour objectif de comparer les
rendements des cultures monospécifiques a ceux de cultures plurispécifiques. Dans les
pécheries la méme question se pose : les rendements sont-ils plus importants dans des zones
pauvres en especes ou riches en especes ? Les liens entre abondance, biomasse et production
ou productivité sont malheureusement mal connus, cependant la relation entre biomasse et
production est en général linéaire sur une échelle log-log (voir revue par Ernest et al. 2003).
Pour les poissons de récif, Depczynski et al. (2007) montrent que la biomasse n’est cependant
pas un bon indicateur de la production, mais je mets personnellement en doute une partie de
leurs résultats. D’un autre co6té il n’est en rien €vident que les résultats sur les plantes
herbacées s’appliquent a des poissons de récif dont les relations avec 1’environnement sont
complexes et changent suivant les régions comme 1I’ont démontré les résultats du chapitre V.

L’objectif de ce chapitre est de réaliser une premicre exploration des liens entre
diversité et biomasse. Les relations entre diversit¢ et production ne pourront pas étre
analysées faute d’informations suffisantes sur la croissance et la mortalité¢ de la plupart des
especes, bien qu'une premicre tentative existe (Depczynski et al. 2007). Dans ce chapitre
nous allons examiner les points suivants :

a- relations entre biomasse ou abondance et diversités alpha et gamma

b- hiérarchie des facteurs locaux et régionaux dans les relations précédentes avec une
attention particuliére sur I’effet de la péche

c- différences des relations entre catégories trophiques et catégories de taille dans les
relations biomasse — diversité

VII-1- Les relations Biomasse ou Abondance — Diversité

La théorie prévoit donc que la biomasse ou la diversité augmentent avec la diversité.
Les raisons sous-jacentes sont probablement nombreuses, mais intuitivement plus le nombre
d’espéces est important et mieux les ressources (énergie et refuge) peuvent étre utilisées
(Loreau et al. 2001) avec pour résultante une biomasse ou une densité globale plus
importante. J’ai déja exploré ces relations pour de nombreuses présentations dans des congres
(Kulbicki et al. 2004c, d, 2005b.) mais sans qu’il y ait de publications formelles
subséquentes. Dans ce qui suit je vais aborder de facon trés succincte les premiéres
constatations qu’engendrent ce type de relations.
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Dans ce paragraphe les résultats sont basés sur le jeu de données déja utilis€¢ au
chapitre précédent.

Les cas analysés (Figure VII-1) montrent (sur une échelle semi-log) qu’a tres faible
diversité 1’abondance augmente trés rapidement avec la diversité, puis la relation se stabilise
en une droite de pente assez faible. A ’exception de I’exemple tiré des baies de Nouméa
(« Intra-récif ») pour lequel cette droite a une pente nulle, il n’y a guére de variations entre les
différents exemples. En revanche au sein de chaque exemple on peut noter parfois des
différences significatives, ainsi dans les petits atolls pour des diversités supérieures a 25
espéces / transect la biomasse est inférieure a ce qui s’observe dans des atolls moyens ou
grands. D la méme facon les atolls des Tuamotu ont des biomasses moindres que les trois
autres régions pour des diversités supérieures a 30 espéces / transect. Sans entrer dans le
détail des causes possible de ces différences, ces exemples montrent: 1- I’abondance
augmente avec la diversité¢ alpha ; 2- la pente de cette relation (échelle semi-log) est tres
similaire d’une échelle spatiale a I’autre ; 3- il existe cependant des différences en fonction de
la taille des iles et de la région.
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Figure VII-1 : relations entre abondance (nombre de poissons / transect — échelle log. base e)
et diversité alpha (nombre d’espéces par transect) pour quatre échelles spatiales. Echelle
Intra-récif : transects (250m?) réalisés dans les baies de Nouméa (Nouvelle Calédonie) avec
«coraill » < 7% de couverture corallienne, « corail2 » = 7-22%, « corail3 » = 23-60%,
« coraild » > 60%; Echelle Inter-récif : transects (250m?) réalisés sur 4 types de récifs dans 5
lieux différents de Nouvelle Calédonie ; Echelle Inter-iles : transects (500m?) réalisés sur 11
atolls des Tuamotu, avec « Petit » pour les atolls < 70km?, « Moyen » pour les atolls de 70 a
170 km?, « Grand » pour les atolls > 170km? ; Echelle Inter-Régions : transects réalisés sur
des récifs barriere de quatre régions (NC : Nouvelle Calédonie; PF : Polynésie Francaise),
transects de 500m? en PF, 250m? ailleurs.
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L’influence de facteurs a grande échelle tels que la taille de 1’ile ou la région laisse supposer
que la diversité gamma joue un rdle dans ces relations abondance — diversité alpha. Pour s’en
assurer 1’abondance moyenne pour un type de récif donné (récif barriere) a été reliée a la
diversité gamma, mesurée par le nombre total d’especes observées lors des comptages, de
différentes iles ou localités indépendantes (Figure VII-2). La relation est de type linéaire. Nos
données suggerent aussi qu’il existe des différences entre régions pour une diversité gamma
donnée mais il faudrait davantage d’iles ou de lieux pour tester sérieusement cette hypothese.
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Figure VII-2 : relation entre abondance des poissons de récif et la diversité gamma a 1’échelle
insulaire ou locale

L’analyse des relations biomasse — diversit¢ donne des résultats trés analogues
(Figure VII-3). On note cependant que contrairement a I’abondance dans la comparaison
inter-régions, la Polynésie a des biomasses supérieures a celles de Tonga ou Fidji a diversité
alpha égale. Ceci suggere que les poissons observés en Polynésie sont en moyenne plus gros
que ceux de Tonga ou Fidji. La relation de la biomasse moyenne par transect avec la diversité
gamma (Figure VII-4) montre que la pente pour la Polynésie est plus importante que pour les
autres régions. Ceci suggererait une biomasse supérieure en Polynésie a diversité gamma
égale, cependant en Polynésie la diversité gamma est plus faible qu’ailleurs, ce qui en
quelque sorte « cantonne » la biomasse de cette région a des valeurs basses. On peut donc se
poser la question de savoir si la biomasse dans cette région est limitée par la diversité
spécifique, que ce soit alpha ou gamma. Un tel résultat aurait des répercussions importantes
en terme de gestion. Ceci voudrait en effet dire que les atolls polynésiens, quelque soient les
efforts de gestion, resteront limitées par une diversité faible. Il nous restera a voir par la suite
si cette regle s’applique a toutes les catégories de poissons du peuplement, ou si certaines
sont plus contraintes que d’autres.

Une derniére remarque sur la dispersion des points sur les diagrammes reliant
biomasse et diversité alpha (Figure VII-5). Les enseignements suivants peuvent étre tirés de
ce graphe : a- la variance est maximale pour une diversité comprise entre 20 et 60 especes /
transect ; b — on peut tracer une enveloppe (délimitée par des pointillés sur le graphe) en
dehors de laquelle aucun couple biomasse — diversité alpha n’existe. Ce dernier point peut
sembler trivial mais a y regarder de plus pres les implications de ce constat le sont peut-étre
moins : I’absence de point dans la zone « A » du graphe implique que I’on ne peut pas
observer une forte diversité et une faible biomasse et réciproquement 1’absence de point dans
la zone « B » implique que I’on ne peut avoir une forte biomasse avec une faible diversité.
Ceci va a DI’encontre de certaines conceptions communes en écologie (voir Hughes et
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Roughgarden 2000 ; Pfisterer et Schmid 2002 ; Worm et Duffy 2003 — fig.2). On est en effet
tenté de penser que si un systéme se dégrade (donc perte de diversité) il y aura probablement
apparition d’especes opportunistes qui se mettraient a pulluler et la biomasse pourrait ne pas
étre affectée (voire méme augmenter). Autre scénario on pourrait penser que lors d’une
perturbation seule la biomasse soit affectée, quelques grosses especes disparaissant mais
I’ensemble des petites espéces restant sur place. Nos observations tendent donc a contredire
ces possibilités, ces derni¢res ne sont cependant pas totalement a exclure en particulier dans
le cas de perturbations graves et répétées comme on peut 1’observer par exemple de nos jours
sur les récifs de beaucoup de pays de I’ Asie du SE.
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Figure VII-3 : relations entre la biomasse (poids en g de poissons / transect — échelle log.
base e) et diversité alpha (nombre d’especes par transect) pour quatre échelles spatiales.
Echelle Intra-récif: transects (250m?) réalisés dans les baies de Nouméa (Nouvelle
Calédonie) avec «coraill »< 7% de couverture corallienne, «corail2»= 7-22%,
« corail3 » = 23-60%, « corail4 » > 60%; Echelle Inter-récif : transects (250m?) réalisés sur 4
types de récifs dans 5 lieux différents de Nouvelle Calédonie ; Echelle Inter-iles : transects
(500m?) réalisés sur 11 atolls des Tuamotu, avec « Petit » pour les atolls < 70km?, « Moyen »
pour les atolls de 70 a 170 km?, « Grand » pour les atolls > 170km? ; Echelle Inter-Régions :
transects réalisés sur des récifs barriere de quatre régions (NC : Nouvelle Calédonie; PF :
Polynésie Francaise), transects de 500m? en PF, 250m? ailleurs.
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Figure VII-4 : relation entre biomasse des poissons de récif (valeur moyenne / transect) et la
diversité gamma a 1’échelle insulaire ou locale
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Figure VII-5 : dispersion des points représentant les couples biomasse — diversité alpha pour
les récifs barriere de Nouvelle Calédonie, Fidji, Tonga et Polynésie. Chaque point représente
un transect (N = 605). La courbe de droite est en échelle normal-log et celle de gauche en
échelle log-log
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VII-2- Influence des facteurs locaux et régionaux dans les relations biomasse -
diversité

Nous venons de voir que I’abondance ou la biomasse sont fortement dépendants de
différentes échelles de diversité spécifique. Le chapitre I a démontré que ces dernicres
¢taient diversement influencées par des facteurs tant locaux que régionaux. Il est donc
légitime de penser que ces facteurs vont affecter les relations abondance — diversité ou
biomasse — diversité. Vu qu’en terme d’utilisation les pécheurs et gestionnaires sont bien
davantage intéressés par la biomasse que par I’abondance nous restreindrons cette analyse a
la biomasse.

Les paragraphes précédents ont montré que les relations biomasse — diversité étaient
relativement linéaires sur une échelle log-log (Figure VII-5). Donc pour analyser les effets de
différents facteurs sur ces relations nous considérerons en premier lieu la pente des droites
liant biomasse et diversité et comment cette pente est affectée par les facteurs qui nous
intéressent. Bien que la relation diversit¢é —biomasse en échelle log-log ne passe pas
nécessairement par z€ro, pour simplifier la modélisation et I’interprétation des résultats nous
assumerons en premiere approche que le ratio log(biomasse) /log(diversité) est un proxy
correct de cette pente. Une approche plus rigoureuse consisterait a réaliser dans un premier
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temps une régression de la biomasse sur la diversité, puis de modéliser les résidus en fonction
des facteurs a étudier. L’interprétation des résultats en est cependant plus délicate. Les effets
des facteurs sur cette pente seront analysées avec des modéles comme suit :

Log (Biomasse) / Log (Diversité) = Ay +A; facteurl + A, facteur2 + ....+ A, Facteur n + ¢

[1]

Les facteurs analysés peuvent se scinder en deux types : facteurs agissant a grande échelle et
facteurs locaux. Parmi les facteurs a grande échelle les suivants ont été retenus : région
biogéographique, taille des iles, surfaces récifales insulaires, distance au centre de
biodiversité, degré d’isolement des iles, diversité gamma insulaire, latitude. Les facteurs
locaux étudiés sont : le type e récif, le niveau de péche, la profondeur, la proportion de sable
et vase, la proportion de fonds durs, de coraux, d’algues. Quatre de ces facteurs sont
qualitatifs (degré d’isolement sur une échelle de 1 a 3 ; niveau de péche sur une échelle de 1 a
5 ; type de récif, 4 catégories ; région biogéographique). De nombreuses interactions de ces
facteurs entre eux ne comportent pas de données (par exemple nous n’avons pas d’ile trés
isolée avec un fort effort de péche) et en conséquence nous devrons nous contenter de
modeles GLM simples, sans interaction.

L’ensemble des données collectées par I’'IRD dans le Pacifique Sud a été utilisé pour
cette analyse. Ceci représente 4020 stations réparties sur 28 iles ou lagons (les stations de la
Grande Terre de Nouvelle Calédonie ont ¢été assignées a 4 lagons distincts
géographiquement : lagon Nord, Est, Ouest et Sud-Ouest). Ces données comprennent des
stations ou toutes les especes ont pu étre décomptées (comptages « toutes especes », N=2030)
et d’autres ou seule une liste plus restreinte d’especes (comptages commerciaux », N=1990)
ont ¢été retenues (soit environ 250 espéces). Pour chaque station nous disposons
d’informations sur les facteurs locaux retenus.

Tableau VII-1: résultats du modele [1] pour les comptages « toutes espeéces ». Le rang
indique le rang d’intervention du facteur dans le mode¢le. p : niveau de significativité
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Sur 15 facteurs intégrés au modele, seuls 4 n’ont pas d’effet significatif. Le degré
général de corrélation est élevé (1 = 0.49) pour un tel nombre de valeurs (N = 2303). Un
examen rapide du tableau VII-1 indique que les facteurs locaux ont une influence plus
importante que les facteurs régionaux dans ce modele. Le principal facteur est la diversité
alpha (nombre d’espéces /transect), la pente de la relation diversité-biomasse diminuant de
manicre asymptotique avec la diversité alpha (Figure VII-6). Ceci implique que la quantité de
biomasse par espéce tend vers une constante quand le nombre d’espéces sur une station
devient important. Autrement dit la biomasse par espece augmente rapidement dans les zones
a faible diversité, mais une fois atteint un seuil d’environ 100 espéces / transect la biomasse
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par espece reste stable. Ceci pourrait étre 1i¢ a une saturation de la production ou a une
saturation de la quantité de ressource par espéce ou de ressource par individu, mais nous
manquons d’information sur la productivité pour pouvoir tester de telles hypothéses. La
proportion de fonds durs et le type de récif sont les facteurs locaux les plus importants aprés
la diversit¢ alpha (Tableau VII-1). La pente de la relation diversité-biomasse est plus
importante & mesure que I’on passe de la cdte vers le récif barriere et a mesure que la
proportion de fonds durs augmente (Figure VII-7). Inversement cette pente diminue a mesure
que la proportion d’algues ou d’herbier augmente (Figure VII-7). Autrement dit, a diversité
¢gale, les plus fortes biomasses vont s’observer sur les récifs barrieres, sur les fonds
comportant beaucoup de fonds durs et peu d’algues ou d’herbiers. Le niveau de la péche n’est
pas un facteur important, arrivant seulement au 8" rang (Tableau VII-1), son action étant,
comme attendu, de diminuer la pente de la relation diversité-biomasse, donc a diversité égale
une zone péchée aura une biomasse totale moins importante qu'une zone moins péchée
(Figure VII-7).
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Figure VII-7 : relation de la pente diversité — biomasse (log-log) avec les principaux facteurs
locaux ayant une action significative. Le niveau de péche 1 est le plus faible et 5 le plus fort.
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Les facteurs régionaux ont une influence dans 1I’ensemble moins importante que celle
des facteurs locaux (Tableau VII-1). La région biogéographique est le facteur de ce type le
plus significatif. La pente de la relation diversité-biomasse est la plus faible a Fidji et la plus
forte en Polynésie Francaise (Figure VII-8). Donc a diversité ¢gale la biomasse sera plus
importante sur les atolls de Polynésie qu’a Fidji, Tonga et la Nouvelle Calédonie ayant une
position intermédiaire. Il est difficile d’expliquer la position de Fidji, en revanche celle de
Polynésie est expliquée par les autres facteurs régionaux (Figure VII-8). Ainsi plus une
région est isolée et plus les iles sont petites et plus la biomasse sera importante a diversité
¢gale. La diversité gamma étant inversement proportionnelle a ces deux facteurs, il est donc
logique d’observer que la biomasse sera plus élevée a diversité égale dans les iles a faible
diversité gamma (Figure VII-8). Ces résultats peuvent sembler un peu paradoxaux. En effet,
la biomasse est en général peu élevée sur les iles isolées, petites et a faible diversité car la
capacité de production et le nombre de niches y sont faibles. En revanche ce que nous venons
de trouver est trés intéressant : plus les conditions pour une forte biomasse sont mauvaises et
plus la biomasse par espéce sera importante. Ceci suggere que les peuplements tirent profit au
maximum des ressources quand les conditions sont difficiles. A [’opposé, quand les
conditions sont réunies pour une forte biomasse des peuplements, la biomasse par espéce sera
plus faible (a diversité égale) ce qui suppose des espeéces en moyenne plus petites. La
question est de savoir si la taille des espéces est sélectionnée par les conditions permettant
une forte biomasse ou si c’est uniquement la proportion des espéces plus petites qui devient
plus important (davantage de compétition possible dans les niches correspondant aux petites

especes).
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Figure VII-8 : relation de la pente diversité — biomasse (log-log) avec les principaux facteurs
régionaux ayant une action significative. La diversit¢é gamma est exprimée en nombre
d’espéces. NC : Nouvelle Calédonie ; PF : Polynésie Frangaise.
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Si on restreint les données aux « especes commerciales » les résultats vont dans le
méme sens que ceux pour les données restreintes a « toutes espeéces» que nous venons
d’analyser.

VII-3 Effets de 1’alimentation et de la taille des especes

La biomasse n’est pas répartie de fagon égale dans les peuplements en fonction des
groupes trophiques et de la taille des espéces. Il est donc légitime de se demander si les
relations diversité — biomasse seront identiques pour toutes les catégories trophiques et de
taille ou si a I’opposé certaines catégories présenteront des réponses spécifiques. Pour le
tester j’ai donc appliqué le modele [1] a différentes catégories trophiques (tableau VII-3) et
catégories de taille (Tableau VII-2).

VII-3-1- La Taille

Les biomasses sont analysées en foncion de la taille des especes adultes et non des
tailles observées. L’utilisation des tailles observées resort d’un autre type d’analyse, les
spectres de taile qui ne seront pas abordés ici.

La pente de la relation diversité — biomasse augmente réguliérement avec la taille des
especes (Figure VII-9), a I’exception des plus grands poissons (> 80 cm). Ce résultat peut
sembler a priori trivial mais ne ’est sans doute pas tant que cela. En effet plus une espéce a
une taille adulte importante et plus son poids sera grand, mais pas nécessairement sa
biomasse et réciproquement. Ainsi on peut trés bien penser que les petites espéces soient peu
diversifiées et représentées par des especes tres grégaires et abondantes qui représenteraient
de fortes biomasses. Il en résulterait une forte pente de la relation diversité-biomasse. A
I’opposé les especes de grande taille pourraient étre représentées par plusieurs espéces avec
peu d’individus par espéce ce qui engendrerait une faible pente diversité — biomasse. En fait
la biomasse augmente avec la taille pour les espéces inférieures & 50 cm puis diminue pour
les espéces plus grandes, la diversité augmentant pour les espéces inférieures a 30 cm puis
diminuant par la suite (figure VII-10). L’augmentation de la pente de la relation diversité —
biomasse en fonction de la taille traduit donc une allocation de la biomasse par espéce qui
croit avec la taille (sauf pour les espéces > 80 cm). Autrement dit a diversité égale la
biomasse augmente avec la taille des espéces.
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Figure VII-9 : pente moyenne de la relation diversité — biomasse (log-log) pour différentes
classes de taille (taille moyenne des espéces adultes). Les barres verticales représentent des
intervalles de confiance a 95%.
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Figure VII-10 : biomasse moyenne (log) et diversité alpha moyenne en fonction de la taille.
Les barres verticales représentent des intervalles de confiance a 95%.

L’application du modele [1] sur les différentes classes de taille (tableau VII-2)
montre que :
- le niveau de corrélation est maximum pour les plus petites tailles (< 15 cm)
- le facteur le plus important est la diversité alpha a I’exception de la classe 16-30
cm pour laquelle c’est la diversité gamma
- les facteurs locaux sont plus importants que les facteurs régionaux sauf pour la
classe de taille 16-30 cm
- le corail vivant n’est jamais un facteur significatif
- le niveau de péche est toujours significatif mais ne représente pas un facteur
important
Tableau VII -2 : rang et degré de probabilité (p) d’accepter Hy du modele [1] des facteurs
régionaux (gras) et locaux (italiques) pour différentes classes de taille

<8 cm 8-15 cm 16-30 cm 30-50 cm 50-80 cm >80 cm

en en en on an on

5| =~ 5| =~ 5| =~ g | ~ g | S| o

% % % % 2% 2%
Degré isolement 716.510% 3 <10°%| 3| 1410*] 7 0.092 0.64 0.086
Région Biogéo 8] 510° 5 <10°] 4 0.0040| 5 0.010 036 8| 0.017
Latitude 0.17] 12 0.031 0.79 0.48 028 3] 0.00356
Surface Ile (log) 9] o0.016| 4 <10° 0.36 0.61] 5] 0.0049 0.67
Surface Récifs.Lagons 0.19] 1 <10° 0.12 0.91 0.28 0.23
Distance Centre BD 2] <10®| 11 0.028 0.61 0.36 090 2[1310°
Diversité gamma o016 7| 8.710* 011 1| 9.110* 6| 0.025 0.38
Diversité alpha (log) 1| <10°] 8| 0.00079 1 <10°[ 2| 000026 1| <10°f 1| <10°
Type de récif 50 <10°] 10| 1310%| 6 0.019 0.24 0.087| 6 0.0008
Niveau Péche 3[ <10 9 <10°| 7 0.022] 6 0.0061 [ 7] 0.0060] 7] 0.0085
Profondeur 6[4.4107 0.74 0.33 0.87 0.26 0.089
Sable & Vase 0.095 0.14] 2| 0.00039] 3| 0.00075| 2]6.6 10" 0.65
Fonds Durs 046] 6 <10° 050 4 0.0012 0.12] 4] 0.0064
Corail Vivant 028 2 10° 0.53 054 3] 0.0026 0.95
Algues & Herbiers 4] 510° 0.061] 5 0.049 030 4] 0.0033] 5[ 0.018
R2 ajusté 0.21 0.22 0.10 0.04 0.06 0.10
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Ce modele est essentiellement une approche exploratoire car nous ne pouvons pas
tester les interactions des différents facteurs de facon exhaustive suite aux nombreuses
cellules vides d’un modele avec interaction. Ce modele montre cependant que la plupart des
facteurs testés ont une influence significative sur au moins une des classes de taille. Une
analyse graphique est présentée afin de mieux comprendre quels sont les effets des
principaux facteurs en cause. Ces analyses montrent de fagon générale que les différentes
classes de taille peuvent étre influencées de maniere trés différentes par le méme facteur. Une

bonne illustraion est I’examen des effets des diversités alpha et gamma (figure VII-11).
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Figure VII-11 : effet de la diversité alpha (nombre d’espéces / transect) et de la diversité
gamma (nombre d’especes / ile ou localité¢) sur la pente de la relation diversité (log) —
biomasse (log) pour différente catégories de taille. Les barres verticales représentent des
intervalles de confiance a 95%.

Ainsi la pente de la relation diversité — biomasse tend a diminuer avec la diversité alpha pour
les classes de taille comprises entre 8 et 80 cm. Au-dela de 80 cm D’effet est opposé, il y a
une augmentation de la pente avec la diversité alpha. Pour les plus petites espéces (< 8 cm) la
courbe est d’abord croissante puis décroissante. Pour la diversité gamma la pente diminue
¢galement quand la diversité augmente, mais cette fois-ci pour toutes les taille > 8 cm. Il y a
donc d’une part une convergence d’effets pour les deux types de diversité, ce qui est logique
connaissant les relations qui les unissent, et d’autre part divergence pour les espéces > 80 cm.
Cette augmentation de la pente de la relation diversité — biomasse pour les grandes especes
en fonction de la diversité alpha implique une augmentation de type exponentielle de la
biomasse des grandes especes a mesure que la diversité alpha augmente alors que les autres
classes de taille ont une augmentation asymptotique (Figure VII-12). La relation inverse
observée pour ces grandes espeéces avec la diversité gamma laisse penser que les facteurs a
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grande échlle tels que la taille des iles, leur degré d’isolement ou encore la distance au centre
de biodiversité n’agissent pas sur cette augmentation exponentielle de la biomasse de ces
grandes especes avec la diversité alpha. La diversité alpha, qui est essentiellement constituée
de petites especes, va donc contribuer fortement a la biomasse de quelques especes grandes
mais rares.
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Figure VII-12 : relations attendues entre biomasse (g de poisson / m?) et la diversité alpha
(nombre d’espéces / unité de surface a petite échelle) d’apres les figures VII-10 a VII-11

Les effets de deux facteurs locaux sont illustrés graphiquement, le type de récif
(Figure VII-13) et le niveau de péche (Figure VII-14). Le type de récif a le méme effet sur la
pente de la relation diversité- biomasse pour 4 des 6 classes de taille testées (effet non
significatif pour les 2 autres classes) : une augmentation de la pente de la cote vers le récif.
Cet effet n’a cependant pas du tout la méme amplitude suivant les classes, il est beaucoup
plus important pour les plus petites (< 8cm) et les plus grandes especes (> 80cm). Dit
autrement, pour une diversité alpha identique sur un récif cotier et sur un récif sous influence
océanique, les especes les plus petites et les plus grandes auront davantage de biomasse sur le
récif océanique. Il est difficile de cerner les causes de telles différences. Une hypothése
possible est le lien avec la stabilit¢ du milieu: les récifs océaniques sont soumis a des
variations moins fréquentes et moins brusques que les récifs cotiers. Il en résulte des
ressources (abris et nourriture) plus réguliéres qui permettraient des abondances et biomasses
plus importantes. Mais cette hypothése n’explique par pourquoi certaines classes de taille
sont beaucoup plus sensibles que d’autres. Il est probable que des interactions importantes
avec d’autres facteurs sont a prendre en compte. Ainsi la péche n’est pas la méme sur la cote
et les récifs barricres (Figure VII-15) et si on considere les effets de la péche sur la pente de
la relation diversité — biomasse (Figure VII-14) il est possible de faire un parall¢le entre
I’augmentation de cette pente pour les plus grandes espéces sur les récifs océaniques et les

effets de la péche qui sont d’autant plus significatifs que les espéces sont grandes.
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Figure VII-13 : effets du type de récif sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-
log). Les barres verticales représentent des intervalles de confiance a 95%.
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Figure VII-15 : niveau de moyen péche en fonction du type de récif

Parmi les facteurs régionaux seul 1’effet du degré d’isolement des iles est illustré
graphiquement, ce facteur étant le plus significatif sur la pente de la relation diversité —
biomasse en fonction de la taille. Les effets observés sont treés différents suivant les tailles
considérées (Figure VII-16). Pour les plus petites espéces la pente diminue, alors qu’au dela
de 15cm de taille adulte les especes ont une pente qui augmente avec le degré d’isolement. A
I’exception des especes les plus petites (< 8cm) il est possible de faire un rapprochement
avec les courbes observées le long du gradient cote-large (figure VII-13): la pente de la
relation diversité — biomasse augmente a mesure que I’influence océanique augmente. Par
ailleurs (cf chapitre I), la proportion d’especes de grande taille augmente avec le gradient
océanique et ici nous trouvons en supplément que la biomasse par espéce augmente d’autant
plus avec ce gradient que les especes sont grandes. Il apparait donc qu’il existe une relation
entre gradient océanique, taille des espéces et leur biomasse pour les poissons de récif. 1l
serait intéressant de vérifier si ce type de relation existe pour les especes pélagiques et si tel
était le cas ceci pourrait étre trés instructif pour notre compréhension de certains phénomenes
écologiques. En effet si on assimile ce gradient océanique a un gradient de stabilité de
I’environnement, on en déduit que dans les milieux stables les especes auront tendance a étre
plus grandes et qu’a diversité égale et taille égale la biomasse (g /m?) sera plus ¢levée en
milieu stable. Sachant par ailleurs que la biomasse augmente avec la diversité, on obtiendrait
les plus fortes biomasses dans des milieux stables et hautement diversifiés. Pour ce dernier
cas il se pourrait cependant qu’il y ait contradiction, en effet pour atteindre une trés grande
diversité il semble (Connell 1978 ; voir aussi références dans Worm et Duffy 2002) qu’une
certaine instabilité soit nécessaire (occurrence d’événements catastrophiques).
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La pente de la relation diversité — biomasse varie en fonction de la classe trophique
(Figure VII-17), les valeurs les plus importantes étant obtenues pour les piscivores et macro-
herbivores. La taille joue certainement un rdle dans les valeurs observées, ces deux catégories
comportant beaucoup de grandes especes, mais il existe cependant des différences dues au
régime alimentaire, par exemple la plupart des especes planctonophages sont petites alors que
les macro-carnivores tendent a étre de grande taille et cependant les planctonophages ont des
pentes plus fortes pour la relation diversité — biomasse. Ceci montre également que le niveau
trophique n’est pas directement impliqué, puisque les planctonophages ont un niveau
trophique inférieur a celui des macro-carnivores mais supérieur a celui des macro-herbivores.
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Figure VII- 17 : pente moyenne de la relation diversité — biomasse (log-log) pour différentes
classes trophiques. Les barres verticales représentent des intervalles de confiance a 95%.

L’application du modele [1] aux différentes catégories alimentaires (Tableau VII-3)

montre que :

- le niveau de corrélation est maximum pour les micro-carnivores et minimum pour
les macro-carnivores, pourtant relativement proches en niveau trophique
- la diversité alpha est le facteur principal pour toutes les classes trophiques
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- les facteurs locaux sont plus importants que les facteurs régionaux dans
I’explication de la variance

- le second facteur par ordre d’importance est la couverture algale

- la péche ne joue sans doute pas un rdle direct car les classes trophiques les plus
recherchées (piscivores, macro-carnivores, macro-herbivores) ne sont pas
nécessairement les plus influencées par la péche d’aprés notre modele

- la profondeur et la distance au centre de biodiversité n’ont jamais de rdle
significatif

Tableau VII-3 : rang et degré de probabilité (p) d’accepter Hy du modele [1] des facteurs
régionaux (gras) et locaux (italiques) pour différentes classes trophiques

Piscivores Macro- Micro- Planctono- Macro- Micro- Corallivores
Carnivores | Carnivores phages Herbivores | Herbivores

2 2 2 2 2 2 2

SlP & P gl P (&l P& Pl P &P
Degré isolement 060 7[ 0043 7] 0.029 0.60 | 4 10° 0.11 0.29
Région Biogéo 3] 2410°| 3] e610°| 5[ 1.610° 6| 0032 7| 9410*| 5| 0.0017 0.26
Latitude 7 o0.088 0.71 083 5| 0.023|] 5[ 3510° 0.25 0.76
Surface Ile (log) 2| 9.610° 0.63] 4| 0.0073 0.98 0.48 0.11 0.75
S. Récifs & Lagons | 6| 0.048 080 6 0.042 0.27] 8| 0.039 0.40 0.42
Distance Centre BD 0.65 0.059 0.104 0.56 0.10 0.44 0.43
Diversité gamma 0.94 | 2 10° 0.742 0.63 0.073| 8| 0.048 0.64
Diversité alpha (log) | 1 10°f 1 1°f 1 10°f 1 10°f 1 10°f 1 10°f 1 10°
Type de récif 4| 1410° 0.40 0.67 0.26 0.067 6 0.0024] 2| 19107
Niveau Péche 8| 0.038] 4] 0.0035| 2 10° 050 10 o0.013| 7| 00032{ 4] 0.023
Profondeur 0.23 0.84 0.24 0.13 0.77 0.69 0.13
Sable & Vase 0.60 0.24 021 2 710*| 6| 00031 4| 0.022 0.52
Fonds Durs 51 o0.031 0.11 0.79 0.18 032 2| 0.0026 0.20
Corail Vivant 0.18 0.067 0.56| 4| 0.0062| 3 10° 0.48 0.081
Algues & Herbiers 0.24 072 3| 0.0026| 3| 0.0017 2 10°] 3| 0.0029 0.43
R? ajusté | 0.10 0.08 0.23 0.15 0.18 0.11 0.10

Comme pour I’analyse des facteurs régionaux sur la pente de la relation diversité-
biomasse en fonction de la taille, notre modele n’analyse pas les interactions entre facteurs
parce que de nombreuses cellules d’un modele avec interactions seraient vides. Des analyses
graphiques permettent cependant de comprendre les principales variations observées.

Trois facteurs régionaux sont analysés graphiquement : la surface des iles (Figure VII-
18), le degré d’isolement des iles (Figure VII-19) et la région biogéographique (Figure VII-
20). Les diftérentes classes trophiques réagissent de facon tres différente a la taille des iles
(Figure VII-18). Pour la plupart il n’y a pas de pattern, cependant pour trois classes, les
piscivores, les planctonophages et dans une moindre mesure les micro-carnivores la pente de
la relation diversité — biomasse augmente jusqu’a des iles de taille moyenne (1000 km?) puis
cette pente diminue pour les iles les plus grandes. Il est intéressant de noter que les
planctonophages et les micro-carnivores constituent la plupart des proies des piscivores. La
raison pour ce type de relation n’est pas claire, mais on peut émettre I’hypothése que le
fonctionnement trophique change a partir d’une certaine taille d’ile. En effet a partir de 1000
km? les apports terrigénes deviennent plus importants ce qui influence les consommateurs
primaires que sont les planctonophages. Le degré d’isolement a un effet significatif sur
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plusieurs catégories trophiques, avec une augmentation de la pente de la relation diversité-
biomasse pour cing catégories : les piscivores, les macro et micro-carnivores et les macro et
micro-herbivores. Pour les corallivores et planctonophages la pente est maximale pour un
degré d’isolement moyen. Donc a diversité égale les iles isolées ont des biomasses
supérieures pour la plupart des catégories trophiques ce qui implique une meilleure utilisation
des ressources par espece. Les deux exceptions, corallivores et planctonophages pourraient
s’expliquer pour les premiers par le manque de diversité des coraux sur les iles isolées et pour
les seconds par les faibles productions planctoniques de la plupart des iles isolées. Le niveau
des ressources pour les autres catégories trophiques n’est pas nécessairement bon sur les iles
isolées, en particulier les macrocarnivores et piscivores pourraient étre trés limités par les
ressources, il est donc possible que d’autres causes permettent d’expliquer la plus faible
biomasse des corallivores et planctonophages sur les iles isolées.
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Figure VII-18 : effet de la taille des iles sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-
log) pour différentes classes trophiques. Les barres verticales représentent des intervalles de
confiance a 95%.

8
8 7
=)
S 77 6
=
7 ol ;
= 4 R
28 3 TR
g 4. ="
= 4 P
w o,,t;k--\‘i 2
(D ...
2 3 & 1 %
=
o 0 |
=20 | == Piscivore ‘ ‘ | == MacroHerbivore
-%- MacroCarnivore o , -%- MicroHerbivore
. . . . . Minimum Moyen Maximum  Zz= ;
1 - _ =&~ MicroCarnivore v ~&~ Corallivore
Minimum Moyen Maximum Z¢= Zooplanctonophage Degré isolement

Figure VII-19 : effet de la taille des iles sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-
log) pour différentes classes trophiques. Les barres verticales représentent des intervalles de
confiance a 95%.

Le dernier facteur régional illustré graphiquement est la région. A Fidji les pentes de
la relation diversité- biomasse sont plus les plus faibles des quatre régions pour 5 des huit
catégories trophiques : piscivores, macro et micro-carnivores, planctonophages et micro-
herbivores. A 1’opposé les valeurs les plus élevées sont observées soit en Polynésie soit a
Tonga, excepté pour les macro-herbivores. Les biomasses de la plupart des catégories
trophiques sont donc supérieures a diversité alpha égale sur ces iles qu’en Nouvelle
Calédonie ou Fidji. Le degré d’isolement et le plus faible niveau de péche de Tonga et de la
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Polynésie pourraient en partie expliquer ce résultat. Il convient cependant de noter que la
diversité a Tonga et en Polynésie est rarement au méme niveau ou supérieure a ce qui est
observé en Nouvelle Calédonie ou Fidji et ceci va souvent limiter les niveaux de biomasse :
les iles petites ou isolées ayant de faibles diversité ont des faibles biomasses mais 1’allocation
de la biomasse par espece y est meilleure. Ceci suppose donc moins de « gaspillage » des
ressources car elles sont plus limitées dans des iles petites ou isolées.
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Figure VII-20 : effet de la région (rangées par distance croissante au centre de biodiversité)
sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-log) pour différentes classes trophiques.
Les barres verticales représentent des intervalles de confiance a 95%. NC: Nouvelle
Calédonie ; PF : Polynésie francaise.

La diversité alpha est le principal facteur local agissant sur la pente de la relation
diversité- biomasse pour toutes les catégories alimentaires (Figure VII-21). Trois patterns
s’observent : une diminution de la pente de la relation diversité — biomasse, cas uniquement
des macro-carnivores ; une augmentation constante, cas seulement des macro-herbivores et
finalement des courbes avec un maximum, cas des cinq autres catégories trophiques
(piscivores, micro-carnivores, planctonophages, micro-herbivores et corallivores). Donc a
une exception pres (les macro-carnivores) aucune des catégories trophiques ne suit le pattern
général (Figure VII-6). Dans le cas des macro-herbivores la pente de la relation diversité —
biomasse augmentant avec la diversité alpha ceci entraine une augmentation exponentielle de
la biomasse avec la diversité. Ceci peut impliquer : 1- les especes macro-herbivores présentes
sur les récifs a forte diversité alpha sont plus grandes ; 2- une meilleure utilisation de la
ressource par ces especes quand la diversité alpha est importante ce qui suppose une
interaction avec d’autres composantes des peuplements ou des facteurs de I’environnement ;
3- les ressources pour cette catégorie trophique n’est jamais limitante et I’augmentation de la
diversité ne s’accompagne pas d’une augmentation de la compétition interspécifique. Pour les
cinq catégories trophiques montrant un pic de la pente en fonction de la diversité alpha, le pic
de la pente varie en fonction de la classe trophique entre 20 et 60 espéces / transect, mais il
n’y a pas de gradient de ce pic en fonction du niveau trophique. L’existence de ce pic
implique que la biomasse de ces catégories trophiques augmente d’abord trés rapidement
avec la diversité alpha puis la biomasse augmente le long d’une asymptote oblique dont la
pente est d’autant plus faible que la pente de la relation diversité-biomasse diminue
rapidement. L’existence de ce pic pourrait indiquer un changement dans le fonctionnement
des peuplements : 1- en dessous du pic il n’y a que peu de compétition entre espéces d’une
méme classe trophique ; 2- au dessus du pic la compétition s’accroit et une part croissante de
I’énergie est divertie de la biomasse vers la compétition intra et inter-spécifique. Si tel est le
cas on peut s’attendre a avoir au sein d’une méme espece des tailles moyennes croissantes en
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dessous du pic et décroissantes au-dela. Une premiere vérification sur le poids moyen au sein
de chaque groupe trophique (et non au niveau spécifique) montre effectivement (non illustré)
pour les piscivores, microcarnivores et planctonophages un tel pattern. En revanche, pour les
corallivores et microherbivores ce pattern n’est pas décelable. A remarquer que pour les
macro-herbivores le poids moyen (non illustré) tend a augmenter (comme le laisse prévoir la
relation de la pente diversité-biomasse en fonction de la diversité alpha) mais la variance est

trop importante pour que le pattern soit significatif.
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Figure VII-21 : effet de la diversité alpha (nombre d’espéces / transect) sur la pente de la
relation diversité — biomasse (log-log) pour différentes classes trophiques. Les barres
verticales représentent des intervalles de confiance a 95%.

Parmi les autres facteurs locaux une illustration graphique est donnée pour le type de
récif (Figure VII-22), le niveau de péche (Figure VII-23) et deux composantes du paysage
benthique, le sable (Figure VII-24) et les herbiers et algueraies (Figure VII-25). Seuls les
piscivores montrent une augmentation significative de la pente de la relation diversité —
biomasse le long du gradient céte - récif barriere (Figure VII-22), les autres groupes
trophiques montrant une inflexion, voir un maximum (corallivores) sur les récifs de milieu de
lagon (Figure VII-22). Autrement dit il y a moins de biomasse par espece sur les récifs
cotiers, quelque soit le régime trophique. Donc a diversité égale un récif cotier aura moins de
biomasse que les autres types de récif pour toutes les catégories trophiques. L’examen des
variations de la pente de la relation diversité — biomasse en fonction de la taille des especes
avait montré (Figure VII-13) que les petites especes (8-30cm) présentaient une pente
maximale sur les récifs cotiers. On peut se poser la question, comme précédemment pour les
variations de la pente de la relation diversité — biomasse en fonction de la diversité alpha, si
les valeurs observées sur les récifs cotiers sont dues a une allocation supérieure de I’énergie a
la compétition auquel cas les tailles devraient étre plus petites sur les récifs cotiers au sein
d’une méme espece que sur les autres types de récif. De la méme fagon on devrait y observer
un effort reproductif plus important. Sachant qu’en Nouvelle Calédonie les zones cotieres ont
des eaux plus productives (Champalbert 1993 pour le zooplancton ; Bujan et al. 2000 pour la
chlorophyle ; Pinazo et al. 2004 pour le phytoplancton) on s’attendrait a y rencontrer des pics
d’abondance et des tailles importantes. Or dans la majorité des cas si 1’abondance y est
souvent importante les tailles sont plus petites que sur les autres types de récif pour beaucoup
d’especes (Kulbicki 2006). Nous ne disposons pas de suffisamment d’information sur la
reproduction mais ce pourrait étre assez aisément testé. Si cette compétition accrue sur les
récifs cotiers existe véritablement, 1’étape suivante serait d’en chercher les causes. Une
premiére possibilité est un manque de refuge, la plupart des récifs cotiers ayant des
couvertures coralliennes moindres que les autres types de récif. Ceci impliquerait que le
corail diminuerait le niveau de compétition entre especes et favoriserait le partage de niche.
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Si tel était le cas la pente des relations diversité — biomasse devrait augmenter quand la
couverture corallienne ou la diversité corallienne augmente. Malheureusement la couverture
corallienne ne semble exercer aucun role cohérent sur cette pente d’aprés nos analyses, en
particulier cette pente n’est pas plus faible quand la couverture corallienne est peu importante
(non illustré). Une autre hypothése serait la moindre stabilité des milieux en zone cdtiere
comparée aux autres types de récifs. Une stabilit¢é moindre impliquerait que les espéces
allouent plus d’effort a une reproduction précoce et abondante de facon a maximiser les
probabilités de maintien de I’espéce. Cette énergie allouée a la reproduction serait détournée
de la croissance et donc aboutirait a des individus plus petits (ce que nous observons) et ayant
des caracteres reproductifs différents (taille de maturité sexuelle plus petite, rapport gonado-
somatique supérieur, davantage de réserves dans les gameétes, nombre de gamétes plus élevé a
taille égale ...). Comme indiqué précédemment ceci peut étre facilement testé.
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Figure VII-22 : effet du type de récif sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-log)
pour différentes classes trophiques. Les barres verticales représentent des intervalles de
confiance a 95%.

La péche est connue pour étre un facteur majeur dans la structuration trophique des
peuplements. En particulier sur les récifs la péche cible souvent les especes piscivores et
macro-carnivores et dans une moindre mesure les grandes especes herbivores. Ceci aboutit en
général a une diminution de 1’abondance et des tailles moyennes de ces especes et parfois par
effets de cascade a une augmentation d’espéces plus petites et ayant un niveau trophique
inférieur, tels que planctonophages ou petites espéces herbivores. Nos résultats montrent
(Figure VII-23) que pour tous les groupes trophiques la pente de la relation diversité —
biomasse décroit significativement quand le niveau de péche est maximal. Cependant, cette
pente n’est pas nécessairement la plus faible au sein du groupe trophique (cas des
planctonophages et des macroherbivores). Ces résultats montrent sans conteste que la péche a
un effet non seulement sur les espéces les plus ciblées mais sur I’ensemble des espéces,
toutes ayant des biomasses plus faibles quand I’effort de péche est trés important. L’effet
cascade disparait donc au niveau de péche le plus important mais est décelable pour des
niveaux de péche plus faible avec une augmentation des pentes de la relation diversité —
biomasse pour les planctonophages, macro-herbivores, micro-carnivores et corallivores. Il est
cependant intéressant de noter pour les especes carnivores (macro et micro carnivores,
corallivores) une chute de cette pente de facon assez brutale entre les zones trés peu péchées
(niveau péche 1) et les zones peu péchées (niveau de péche 2) ce qui suggere que la péche
pourrait avoir des effets différents suivant son niveau d’intensité. Il faut cependant rester trés
prudent car il existe de nombreuses interactions dans nos données qui ne sont pas testées et
des facteurs tels que la taille des iles, le degré d’isolement ou la région biogéographique
pourrait étre des facteurs dont I’interaction est essentielle.
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Figure VII-23 : effet du niveau de péche sur la pente de la relation diversité — biomasse (log-
log) pour différentes classes trophiques. Le niveau 5 indique D’effort de péche le plus
important. Les barres verticales représentent des intervalles de confiance a 95%.

La couverture en sable et vase est un indicateur de manque d’abris quand elle atteint
des valeurs importantes (> 50%). C’est aussi un indicateur de la dynamique des masses
d’eau, plus sa valeur est importante et plus les eaux sont calmes. La pente de la relation
diversité — biomasse tend a augmenter avec la couverture en sable et vase (Figure VII-24)
pour les espeéces consommant de petites proies (micro-carnivores, planctonophages et
corallivores). Ceci implique qu’a diversité alpha égale, les fonds comportant beaucoup de
sable et vase auront plus de biomasse pour ces catégories trophiques que des récifs ayant peu
de vase et sable. Ceci peut sembler paradoxal, cependant il faut remarquer que la diversité
alpha tend a diminuer rapidement avec la couverture en sable et vase et donc que les
biomasses qui sont observées sur les zones a forte couverture en sable et vase sont en général
faibles. Ce résultat rejoint donc un de nos résultats précédents : a faible diversité les espéces
exploitent mieux leur ressource (autrement dit, moins de « gaspillage »). Le peu d’espéces
microcarnivores, planctonophages ou corallivores présentes sur les fonds a forte couverture
sableuse sont sans doute soumises a moins de compétition que sur les fonds plus durs
aboutissant a une meilleure répartition de la ressource alimentaire. En support a ce résultat il
convient de remarquer que sur les fonds meubles chalutables en Nouvelle Calédonie les
planctonophages et micro-carnivores constituent une part trés importante de la biomasse
(Wantiez, 1991). La pente des piscivores et macro-herbivores diminue avec la teneur en sable
et vase, ceci pouvant étre 1i¢ a la diminution de leurs ressources alimentaires (les macro-
algues ont besoin de substrats durs et les proies des piscivores sont plus abondantes dans les
milieux présentant des abris). La pente des micro-herbivores et macro-carnivores ne varie pas
avec la couverture en sable et vase. Il est intéressant de noter que 1’on anticiperait une action
inverse de la couverture en fonds durs ou de la couverture corallienne. En fait, les analyses
graphiques ne montrent aucune tendance nette pour les divers groupes trophiques en fonction
de ces deux facteurs. La couverture en algues et herbiers (Figure VII-25) influence la pente
de la relation diversité — biomasse de plusieurs catégories trophiques. Ainsi on observe une
diminution de cette pente pour les piscivores, macro-carnivores, planctonophages et
corallivores au-dela de 30-40% de couverture algues et herbiers. Pour ces espéces il y a
moins de ressources (alimentaires et abris) au-dela de ce niveau de couverture. La pente n’est
pas influencée par ce facteur pour les micro-carnivores, micro-herbivores et macro-
herbivores. Pour ces derniers on observe une tendance a une augmentation de la pente mais
ce n’est pas significatif, di a une variance trés importante. Cette tendance peut cependant
s’expliquer car les algues et herbiers constituent la ressource alimentaire majeure de ces
poissons.
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Figure VII-24 : effet de la couverture en sable et vase sur la pente de la relation diversité —
biomasse (log-log) pour différentes classes trophiques. Les barres verticales représentent des
intervalles de confiance a 95%.
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VII-4 — Discussion

Ce chapitre est trés riche en résultats bien que ’exploration de 1’information existante
soit tres loin d’étre terminée. Comme indiqué en début de chapitre nous avons utilisé un
proxy de la pente biomasse/diversité et il est possible qu’une analyse statistique plus
rigoureuse amene des résultats 1égerement différents. Il reste, a mon avis, trés probable que
les résultats obtenus avec ce proxy donnent cependant une idée assez juste des principales
tendances. A ma connaissance 1’analyse des relations diversité-biomasse sur un tel continuum
d’échelles spatiales n’a jamais été réalisée auparavant et de la méme fagon je n’ai pas
rencontré de travaux portant sur les effets simultanés de facteurs locaux et régionaux sur ces
relations, que ce soit sur des systémes terrestres ou aquatiques. En conséquence, il est
probable que de nombreux résultats de ce chapitre sont nouveaux pour la science. Il serait
fastidieux d’en faire ici une analyse détaillée, donc dans ce qui suit, apres un bref récapitulatif
des points principaux, une discussion sera menée sur certains aspects qui me paraissent
importants.

A- Global
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les relations diversité-abondance ou diversité-biomasse sont linéaires sur une
¢échelle log-log pour la diversité alpha et linéaire sur une échelle normale pour
la diversité gamma
les facteurs locaux ont une influence plus importante que celle des facteurs
régionaux sur ces relations, quelque soit la taille ou le régime trophique
la biomasse par espéce tend vers une limite quand la diversité alpha devient
maximale
la biomasse diminue (a diversité o égale) quand :

- D’effort de péche augmente

- ladiversité gamma augmente (quelque soit la taille des especes)
la biomasse augmente (a diversité o égale) quand :

- D’influence océanique augmente

- pour les iles les plus isolées

- pour les iles les plus petites

B- Structures

la biomasse par espece avec la diversité o, :
- augmente pour les especes > 80 cm
- diminue pour les espéces entre 8 et 80 cm
- suit une relation hyperbolique pour les espéces < 8cm
la biomasse par espéce augmente avec ’influence océanique pour les especes
les plus petites (< 8cm) et les plus grandes (>50cm)
la péche agit significativement sur la biomasse par espece pour les especes >
30 cm
la biomasse par espéce augmente avec ’isolement des iles pour les grandes
espeéces (>30cm) et diminue pour les plus petites (< 15¢cm)
la péche n’influence la biomasse par espéce en fonction du groupe trophique
uniquement pour les niveaux de péche les plus élevés
la biomasse par espéce évolue de fagon différente en fonction de la diversité a
suivant le groupe trophique :
- piscivores, planctonophages, micro-herbivores, micro-carnivores et
corallivores ont un maximum pour une diversité a intermédiaire
- macro-herbivores augmentation de la biomasse par espéce avec la
diversité a
- macro-carnivores diminution de la biomasse par espéce avec la
diversité a
tous les groupes trophiques trophiques ont leur biomasse par espéce minimale
en milieu cotier

La prise en compte de la littérature pertinente a ce chapitre n’est pas facile car il y a

trés fréquemment superposition des concepts de biomasse et de production. En effet la
plupart des études réalisées sur les relations entre diversité et biomasse ou production 1’ont
¢été sur des plantes herbacées. Pour ces derniéres les résultats sont présentés en général sous la
forme de relations diversité — production. En fait la production chez ces plantes suit un fort
cycle annuel et dans ces études la production est assimilée a la biomasse sur pied en fin
d’expérience. La production des peuplements de vertébrés est quelque peu différente
puisqu’il s’agit de 1’accroissement de biomasse sur une période donnée (la productivité étant
la dérivée, c.a.d. la quantité de biomasse produite par unité de temps et de biomasse). Les
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premicres tentatives de quantifier la production des poissons de récif (Depczynski et al. 2007)
suggerent que biomasse et production ne sont pas nécessairement proportionnelles, chez
certaines familles la biomasse peut étre importante et la production faible (ex. Acanthuridae)
et I’opposé¢ pouvant étre vrai chez d’autres familles (ex. Blenniidae). Méme si certains
résultats de cette étude peuvent €étre a mon avis remis en question, les ¢léments dont nous
disposons actuellement sur la croissance, la biomasse et la mortalité des poissons de récif ne
remettent guére en doute 1’existence de telles tendances. Ceci implique que dans le cas des
poissons de récif nous ne pouvons pas déduire des relations diversité — biomasse ce qu’il se
passe pour les relations diversité-production. Il convient de remarquer cependant qu’a mesure
que le niveau d’exploitation augmente il est probable que pour les espéces exploitées la
production tendra a devenir proportionnelle a la biomasse, surtout pour les espéces a
croissance rapide.

Les ¢études basées sur les plantes montrent que les relations diversité-production sont
fonction de 1’échelle considérée. Chez les plantes, a 1’échelle régionale et a trés petite échelle
ces relations sont linéaires, alors qu’aux échelles intermédiaires la production est maximale
pour une diversité intermédiaire (Purvis et Hector 2000). Hector et Loreau (2005) rappellent
dans une revue de ces relations diversité-biomasse chez les plantes qu’elles sont en général
linéaires, la pente pouvant changer d’une région a I’autre. Il existe cependant encore peu
d’analyses des relations entre diversité et biomasse pour d’autres phylums (ex. Chase et
Leibold 2002 ; Chase et Ryberg 2004 ; France et Duffy 2006) et aucune a des échelles
couvrant de grandes étendues (au plus quelques centaines de km?). Chase et Leibold (2002)
indiquent que 1’échelle a la quelle les relations entre diversité et production sont considérées
est primordiale, mais ils ne donnent pas d’information sur les relations diversité- biomasse.
Nos résultats montrent sans ambiguité une relation forte entre diversité et biomasse quelque
soit I’échelle spatiale considérée. Cependant la nature de la relation change d’une relation
linéaire en échelle log-log quand on considére la diversité locale (alpha), a une relation
linéaire normale quand on consideére la diversité régionale (gamma). Dans le premier cas
(local) la relation se sature donc, autrement dit quand la diversité locale devient trés
importante on arrive a des pics de biomasse que 1’on ne peut dépasser (voir Figure VII-5A).
Ceci laisse penser qu’il y a utilisation optimale de la ressource par les espéces présentes. Ceci
vient cependant en apparente contradiction avec une autre de nos observations : a diversité
locale égale, la biomasse présente est plus importante quand la diversité gamma est faible.
Cette faible diversité gamma correspond a des iles isolées ou de petite taille. Il est cependant
important de remarquer a cette étape de la discussion que sur ces iles petites ou isolées les
especes sont en moyenne plus grandes et qu’il y a moins de redondance au sein des groupes
fonctionnels. Au chapitre V nous avons vu, qu’a diversité locale égale, moins de redondance
dans les groupes fonctionnels augmentait la biomasse (probablement suite a une meilleure
allocation de la ressource entre espéces au sein d’'un méme groupe fonctionnel puisqu’il y a
moins de compétition inter-spécifique). Par ailleurs plus les especes sont grandes et plus la
biomasse par espeéce est importante (Figure VII-9), la part de biomasse décomptée pour les
grandes especes tendant a augmenter avec la diversité locale (Figure VII-11). Ceci suggere
que sur une ile petite, isolée ou faisant partie d’une région a faible diversité gamma, les
ressources sont mieux utilisées mais la biomasse moindre que dans une ile n’ayant pas 1’une
de ces caractéristiques. Nos résultats montrent également un effet de I’exposition océanique.
A diversité locale (alpha) égale la biomasse augmente avec 1’exposition océanique. Ceci
recoupe en partie les résultats précédents sur I’influence positive de 1’isolement et de la taille
des 1les sur le niveau de biomasse. Il s’y ajoute cette fois-ci I’influence du gradient cote-large,
la biomasse étant plus importante sur les récifs barriere que sur les récifs cotiers a diversité
¢gale. Nous savons que I’aire de répartition des especes augmente avec le gradient cote-large
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(Figure IV-16), cette aire étant également plus importante pour les iles isolées (Figure VII-
26).

54 -
52 - 3
50 -
48 ~
46 - *
44 |
42 - L

40 >

FAIBLE MOYEN FORT
DEGRE D'ISOLEMENT

Figure VII-26 : variation de 1’aire géographique moyenne des especes en fonction du degré
d’isolement des iles. L aire géographique est estimée par 1’indice biogéographique défini au
chapitre III (Figure I11-7). Les barres d’erreur représentent les intervalles de confiance a 95%.

INDICE BIOGEOGRAPHIQUE

Nous savons par ailleurs que la taille moyenne des espéces augmente avec 1’exposition
océanique (Figures IV-18 et dans une moindre mesure IV-9) et que I’aire de répartition des
espéces augmente avec leur taille (Figure I1I-7). Ceci ameéne a penser qu’il existe un lien
entre capacité de colonisation (et pas nécessairement de dispersion), la taille des especes et
les relations biomasse/diversité. A ma connaissance ce type de résultat n’a jamais été
démontré auparavant que ce soit pour les plantes ou d’autres organismes. Les implications
m’en paraissent fortes. Une premicre hypothése vient de la colonisation et des qualités des
especes colonisatrices. En effet si les ressources sont mieux exploitées sur ces iles petites ou
isolées on peut se poser la question si les especes qui les ont colonisées 1’ont fait parce
qu’elles avaient de meilleures qualités dispersives ou parce qu’elles avaient de meilleures
qualités d’adaptation aux ressources réduites locales (qualités colonisatrices)? Le manque de
connaissances sur les durées de vie pélagique des poissons ne permet pas de répondre
correctement a cette question mais pour I’instant il n’a pas ét¢ mis en évidence de relation
entre taille des espece et qualité dispersive (Lester et al. 2007) ce qui laisse penser que ce
serait la seconde partie de I’hypothése qu’il faudrait retenir. Si c’est le cas cela mettrait un
coup de pied au Landernau de la théorie biogéographique des iles, un des piliers de I’écologie
... Comme cette théorie a regu de trés nombreuses confirmations il est probable que la
réponse est plus subtile et nécessite davantage d’information. Reste maintenant a définir
quelle information serait utile. A mon sens une meilleure connaissance de 1’origine des
especes sur une ile passe par une panoplie d’approches : a- génétique et phylogénétique ; b-
analyse du recrutement (part de 1’allochtone et de 1’autochtone) ; c- durée de vie larvaire :
variations et moyenne. Une seconde hypothése qu’il pourrait étre intéressant de tester dans ce
cadre concerne I’utilisation de la ressource par les especes en fonction de la diversité. D une
part nous trouvons que la biomasse augmente avec la diversité locale mais d’autre part cette
augmentation est plus importante quand les iles sont petites ou isolées, donc a priori 1a ou les
ressources sont plus limitées (ceci reste a prouver, mais d’aprés Duffy et Stachowicz (2006)
la production planctonique augmente avec la diversit¢ de cette derniére et comme cette
diversité est elle — méme connue pour dépendre de la taille des 1les, il faut s’attendre & moins
de production sur les petites iles). Il en est de méme pour le gradient cote-large, la production
primaire est plus importante a la cote. Si les ressources sont effectivement moins importantes
(par unité de biomasse des consommateurs) sur les petites iles ou sur les récifs océaniques
ceci impliquerait que les espeéces y sont plus efficaces pour exploiter la ressource. Ceci
pourrait provenir d’une meilleure répartition des espéces au sein des groupes fonctionnels
(chapitre V : plus de biomasse quand la redondance au sein des groupes fonctionnels baisse)
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donc moins de compétition intra-groupe fonctionnel. Si c’est le cas, cela montre qu’une
composition spécifique « équilibrée » est tout aussi importante que le nombre d’espéces pour
assurer une forte biomasse, toutes choses ¢tant égales par ailleurs ce qui rejoint Worm et
Duffy (2003) qui indiquaient que la diversité seule ne suffit pas, il est important que la
composition spécifique favorise également 1’accroissement de biomasse.

Les applications de ce premier résultat a la gestion ne sont sans doute pas immédiates.
Si davantage de diversité implique davantage de biomasse il devient cependant clair qu’il y a
un avantage a préserver la diversité dans son ensemble et non pas uniquement les especes
ciblées par I’exploitation. Ceci est déja un excellent justificatif pour le maintien de réserves
marines méme si nous ne savons toujours pas comment en optimiser la taille et la répartition.
Ceci montre également que plus le systeme est restreint et plus la perte d’espéces sera
critique en terme de biomasse puisque la relation diversité-biomasse a une pente plus forte
dans les iles petites ou isolées. La diversité béta étant a peu de chose pres la méme quelque
soit la taille de I’ile (chapitre II) il apparait que la diversité sera mieux préservée sur une
petite 1le que sur une grande avec une AMP de méme taille et donc que I’accroissement
relatif de biomasse qu’amenera une AMP sur une petite ile devrait étre plus important que sur
une grande. Un autre champ d’application serait I’aquaculture : les rendements en polyculture
devraient étre plus importants que ceux obtenus en monoculture. Ceci dit il y a bien entendu
des impératifs économiques qui privilégient actuellement la monoculture a forte valeur
ajoutée.

Ce chapitre a montré que les facteurs locaux jouaient un réle plus important que les
facteurs régionaux dans les relations diversité- biomasse. A ma connaissance ce sujet n’a
jamais été abordé pour ces relations bien qu’il existe de l’information sur 1I’importance
relative de ces différents types de facteurs sur la diversité locale (voir chapitre II). L’un des
aspects qui est cependant analysé dans certains travaux sur les relations diversité-biomasse ou
diversité-production est I’effet de la prédation (ex. Aoki 2003 ; Thébault et al. 2007). Les
effets en sont variés, avec d’une part une augmentation possible (ex. Aoki 2003; Thébault et
al. 2006) de la production (mais pas nécessairement de la biomasse) ou au contraire une
diminution de la production et de la biomasse (ex. Thébault et al. 2007). La seule contrainte
testée dans ce chapitre est la péche. Les niveaux de péche que nous avons testés sont en
général peu importants et I’effet de la péche n’apparait donc que pour les niveaux de péche
les plus forts. Ces effets montrent que la biomasse va diminuer a diversité alpha égale quand
la péche s’intensifie, ce qui est logique. Nous savons par ailleurs que la péche agit sur la
diversité alpha (Figure 11-20). Dans une présentation Kulbicki et al. (2004c) ont montré qu’il
existait une synergie entre péche-diversit¢ et biomasse (Figure VII-27): la péche non
seulement fait baisser la biomasse, mais également la diversité qui en retour diminue encore
la biomasse (pour analyser cet effet dans notre chapitre il eut fallut utiliser des GLM avec
interactions). Je n’ai pas trouvé d’autres cas de cette synergie dans la littérature, mais ceci est
démontré indirectement par les effets secondaires de la péche sur 1’environnement (Jennings
et Kaiser 1998 ; Trites et al. 2006) ce qui en retour amene une diminution de la diversité et
donc une diminution accrue de la biomasse. La revue de Worm et al. (2006) montre
¢galement que les systémes les plus diversifiés régissent beaucoup mieux a la péche que les
systémes peu diversifiés : plus de biomasse et de productivité dans les systémes diversifiés,
¢galement moins de baisse des rendements et variabilité moindre des captures dans ces
systemes comparés a ceux comportant peu d’especes.

Ce chapitre a abordé¢ les relations diversité — biomasse en fonction des structures
trophiques et de taille. A ma connaissance c’est la premiére fois que ce type de relation est
abordé de ce point de vue dans une analyse intra-peuplement. En revanche il existe plusieurs
analyses sur les effets des relations trophiques sur ces relations diversité — biomasse ou
diversit¢ — production. Ainsi Thébault et al. (2007) ont analysé les effets théoriques
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d’extinctions d’espéces au sein d’un groupe trophique sur la diversité¢ et la variation de
biomasse d’autres groupes trophiques, ces travaux faisant suite a un ensemble d’études
théoriques sur les conséquences d’extinctions en cascades au sein de communautés. Ces
travaux théoriques portent cependant sur des systémes comportant peu d’especes et on est en
droit de se demander quel est leur réalisme vis-a-vis de peuplements trés diversifiés comme
ceux des poissons de récif. Dans ce chapitre je n’ai pas considéré les conséquences de
variations d’un niveau trophique sur un autre, mais les courbes dont nous disposons
permettent aisément de constater qu’il n’y a pas de causalités directes. Par exemple les
relations diversité — biomasse des piscivores ne suivent pas de tendances opposées a celles de
leurs proies (planctonophages, petits herbivores et petits carnivores), ou encore celles des
corallivores ne sont pas a I’opposé des micro-herbivores qui ont des actions antagonistes sur
le substrat de leur ressource. Worm et al. (2006) dans une revue des effets de la diversité sur
les performances des systémes marins trouvent que ces performances augmentent avec la
diversité aussi bien chez les producteurs primaires que chez leurs consommateurs. Cependant
ces auteurs n’ont pu lier les deux phénomenes car ils provenaient d’études ou d’expériences
séparées. Duffy et Stachowicz (2006) arrivent a des conclusions similaires dans une revue
restreinte aux systémes pélagiques. Dans notre cas la diversité n’améliore pas nécessairement
la biomasse par espece pour toutes les tailles ou toutes les catégories trophiques, les résultats
montrant une gamme treés étendue de réactions dont il sera nécessaire d’approfondir 1’analyse
pour comprendre les mécanismes qui peuvent les diriger. Il est cependant clair que
I’augmentation de la diversit¢ a des influences trés différentes en fonction du groupe
trophique ou du groupe de taille considéré. Dans ce chapitre nous n’avons pas analysé les
interactions. En particulier il est trés probable que ces relations entre diversité et biomasse
selon la structure de taille ou trophique ne sont pas les mémes en fonction de facteurs tels que
la région, la taille ou I’isolement des iles. Ceci est logique quand on se souvient par exemple
que la proportion de piscivores et de leurs proies potentielles varie suivant la taille de I’ile ou
le type de récif (Chapitre IV) ou encore que la proportion des différentes classes de taille
varie avec la taille des iles (Chapitre IV).
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Figure VII-27 : relation entre diversité et biomasse pour les espéces commerciales en

Nouvelle Calédonie. Chaque point représente la moyenne d’un ensemble de transects.
Reproduit de Kulbicki et al. (2004c¢).
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Les variations temporelles seraient essentielles a analyser si on veut comprendre
comment diversité et biomasse sont liées. Nos résultats montrent sans ambiguité que la
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diversité favorise la biomasse mais nous ignorons comment les différents groupes trophiques
ou de taille varient au cours du temps et en fonction de quels facteurs. La péche en ciblant les
grands prédateurs pourrait dans un premier temps favoriser une augmentation de la biomasse
des espéces libérées d’une forte prédation. Cette augmentation peut-elle compenser les pertes
de rendements sur les prédateurs et si oui jusqu’ou et comment ? McGrady et al (1997 ; voir
aussi McCann, 2000) indiquent qu’une augmentation de la diversité assurerait une
augmentation de la prédictibilit¢ de 1’écosystéme et inversement. Nos données si elles
pouvaient étre associées a des séries temporelles permettraient de tester si les récifs peu
diversifiés sont plus ou moins stables que les récifs treés diversifi€s et si cette stabilité affecte
de la méme fagon tous les groupes fonctionnels et en conséquences les relations diversité —
biomasse. Mc Cann (2000) indiquait que la force des liens trophiques (le nombre de liens
trophiques d’une espece) était un élément essentiel dans la stabilité des peuplements, la
disparition des espéces ayant de nombreux liens perturbant davantage le systéme que la perte
d’espéces a liens faibles. Les relations diversité-stabilité sont complexes et 1’objet de
nombreux débats. Mon propos n’est pas d’aborder ici ce chapitre de 1’écologie, cependant il
est important de rappeler que diversité n’est pas synonyme de stabilité. Ainsi, France et
Duffy (2006) d’apreés des expériences en bassin sur des zoosteres, leurs épiphytes et leurs
prédateurs (crustacés) ont montré que si les prédateurs pouvaient se disperser la relation entre
diversité et stabilit¢ ne tenait plus. Par ailleurs leurs expériences ne montrent pas une
augmentation de la prédictibilit¢é du fonctionnement de 1’écosystéme avec une diversité
croissante. En revanche, Fukami et al. (2001) montrent que la prédictibilité des fonctions de
I’écosysteme devient plus importante quand la diversité augmente suite a un lien entre
similarit¢ dans la composition spécifique et diversité, et d’autre part que la similarité de
composition et la prédictibilité spatiale des fonctions de 1’écosystéme sont positivement
corrélés. Sachant que la composition spécifique et en conséquence la structure fonctionnelle
varient au cours du temps, il est probable qu’au méme endroit la stabilit¢ des peuplements
varie au cours du temps et que les liens diversité-biomasse peuvent étre affectés de fagon tres
variable suivant le moment. Il est probable que la diversité tamponne ces variations et donc
qu’un systéme diversifié aura des relations diversité-biomasse plus stables qu'un systéme
moins diversifié.

Ce chapitre n’a pu utiliser que la biomasse et non la production ou la productivité des
peuplements de poissons de récif. Pour atteindre cet objectif il nous faudrait des informations
de base sur des traits de vie tels que la croissance, la mortalité, 1’effort de reproduction. Il est
peu probable que nous puissions obtenir de telles informations dans un avenir proche mais
des approches basées sur une classification des especes en grands groupes de croissance, de
mortalité ... permettraient de dégrossir le probléme. Dans les systemes peu exploités la
biomasse n’est probablement pas un bon indicateur de la production et dans les systémes
exploités seules quelques especes sont en général ciblées ce qui fait que méme avec une forte
péche la biomasse de certains groupes restera un mauvais indicateur de la production. Il est
donc important avant de clore ce chapitre de se souvenir des limites que présentent ces
relations diversité — biomasse dans I’analyse de [I’utilisation de 1’écosystéme par la
biodiversité.
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CONCLUSIONS GENERALES

En écologie la notion d’échelle est centrale. Dans la discussion de son article Halley
et al. (2004) font remarquer qu’initialement les chercheurs avaient tendance de ne pas
considérer spécifiquement 1’échelle spatiale ou temporelle, ajustant juste leurs données a un
modele. Dans cette approche il est évident que les conclusions ne peuvent étre généralisées a
d’autres échelles ce qui a amené les chercheurs a chercher 1’échelle approprié¢e (ou optimale)
au phénomene ¢tudié. A ce point il apparut qu'un méme phénoméne pouvait survenir a
différentes échelles. I1 en résultat des approches de type hiérarchique (ex. O’Neill et al. 1992)
et également par fractalisation (voir Halley et al. 2004 pour une revue). D’apres ces derniers
auteurs les approches hiérarchiques et fractales prennent correctement en compte les
imbrications d’échelles, cependant avec une philosophie différente. Ainsi, les approches
hiérarchiques assument que les propriétés des objets permettant les imbrications d’échelles
sont différentes (on peut prendre comme exemple les stades larvaires des poissons qui
permettent des recrutements sur de vastes étendues et les formes adultes qui sont restreintes a
de petites échelles) alors que 1’approche fractale attribut la méme propriété au travers des
échelles (exemple le niveau trophique d’une espéce est indépendant de 1’échelle spatiale ou
temporelle). En fait 1’étape suivante est de combiner ces deux approches en une seule (ex.
Hartley et al. 2004). La prise en compte progressive par les écologues de cette imbrication
des échelles tant spatiales que temporelles est relativement récente (Lawton, 1999 ; Gaston,
2000 ; Whittaker et al. 2001 ; Leibold et al. 2004), une revue en étant donnée par Ricklefs
(2004). En conclusion de son article Ricklefs émet 8 propositions qui dénotent d’un
changement important dans la facon dont nous devrions aborder ’analyse de la distribution
de la diversité et ses conséquences. On peut tenter de résumer ses propositions comme suit
(seul le dernier point est une traduction littérale, indiquée par des guillemets) :

e le concept de peuplement local devrait étre abandonné, car a de rares
exceptions pres il existe toujours des liens avec des pools d’espéces a une
échelle supérieure. La distribution des especes ne peut étre comprise qu’avec
une vue d’ensemble des phénomenes au niveau régional

e les écologues devraient mettre sur un pied d’égalité les facteurs régionaux et
historiques avec les facteurs locaux pour expliquer les patterns géographiques
de diversité

e les écologues devraient faire coincider 1’échelle avec le processus. Pour les
patterns a grande échelle il faudrait utiliser des estimations ponctuelles
(locales) dans une série d’échelles allant jusqu’a la région, les conditions
environnementales étant répertoriées au mieux

e [’analyse des populations doit reposer sur des modeles multidimensionnels

e il faut prendre en compte la dispersion dans I|’analyse régionale des
peuplements ; la génétique doit étre utilisée pour mesurer les flux géniques et
le niveau de divergence génétique entre populations

e les ¢écologues doivent constituer des phylogénies sur des classes importantes
pour estimer les relations entre spéciations et extinctions pour lesquelles les
connaissances sur les populations actuelles sont essentielles

e les écologues devraient entreprendre des analyses phylogénétiques sur la
diversification en prenant en compte les zonations écologiques

o «les écologues devraient se demander si les points précédents permettront la
mise en ¢évidence de généralités ou au contraire d’un ensemble de cas disjoints
pour lesquels on ne peut mettre en évidence des processus les reliant. Si la
diversité représente en fait un équilibre entre interactions locales et la
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production régionale d’espéces, il ne servirait a rien de mettre au point des
tests qui rejetteraient I’une ou I’autre explication. Nous ne serons peut-étre pas
en mesure d’estimer la contribution relative des processus locaux et
régionaux/historiques pour chaque échelle spatiale ou temporelle dans une
hiérarchie de patterns de diversité. Il est plus important cependant que cette
perspective intégrée conduise a de nouvelles fagons de penser a propos des
relations entre especes et le développement de patterns de diversité, ce qui en
retours permettrait de promouvoir des recherches sur diverses implications
d’une approche régionale qui puissent étre mesurées directement, telles que la
structure génétique ou les relations entre diversités locales (alpha), béta et
régionales (gamma) »

Le présent rapport montre clairement que les propositions de Ricklefs sont
parfaitement envisageables et que les poissons de récif du Pacifique pourraient constituer un
modele qui réponde a la plupart de ces propositions. Bien qu’Amarasekare (2003) déclare
qu’en écologie spatiale la théorie est en avance sur les données, a I’heure actuelle il n’y a
cependant pas de théorie en écologie qui permette d’harmoniser I’ensemble des observations
réalisées a diverses échelles. Hubbell (2001) a produit une « théorie neutre » qui peut étre vue
comme un prolongement de la premicre théorie générale émise en écologie « la théorie de la
biogéographie des iles » par McArthur et Wilson (1967) elle-méme une continuation des
travaux de Fisher et al. (1943). Les travaux de Hubbell et d’autres théories neutres reposant
sur des principes proches (Bell, 2000 ; Chave et al. 2002), bien que per¢us comme cherchant
a canaliser dans un seul mod¢le global notre compréhension de la coexistence des espéces,
sont loin d’étre les seules théorie possibles. Il existe par exemple de nombreux modeles pour
expliquer la coexistence de niches écologiques (ex. Chesson, 2000 ou Chase et Leibold,
2003). Chave (2004) a tenté de faire des liens entre ces différentes approches pour obtenir
une théorie véritablement synthétique, considérant que ces différentes théories sont
complémentaires et non antagonistes. Une approche similaire a été entreprise par Gravel et al.
(2006) qui pensent que les théories « neutres » et celles des niches ne sont en fait que les
extrémes d’un continuum avec une exclusion basée a un bout sur la compétition et a 1’autre
bout par des processus stochastiques. D’aprés ces auteurs les communautés « a 1’équilibre »
sont constituées d’especes complémentaires et d’autres qui sont redondantes, leur abondance
étant déterminée respectivement par les facteurs environnementaux et par le recrutement.
L’ensemble de ces théories ont cependant besoin d’étre testées avec des observations et
comme le font remarquer Loreau et al. (2001), Amarasekare (2003) ou Chave (2004)
I’essentiel des données empiriques utilisées provient de décomptes d’arbres en foréts
tropicales et & ma connaissance aucun jeu de données de I’ampleur et complexité spatiale de
celui présenté dans ce rapport n’a été utilisé a ce jour pour tester ces différentes théories. I1
faut cependant bien noter que tester ce type de théorie est au mieux difficile et comme le
rappelle Chave (2004) une méme série d’observations peut s’ajuster a la plupart des modéles
récents et donc ne pas permettre de les départager.

D’apres Chave (2004) les théories neutres permettraient de modéliser au moins les
especes rares (basé sur le cas des poissons de la Manche — Magurran et Henderson, 2003).
Par ailleurs ces théories sont construites pour expliquer la distribution d’espéces non
migratrices aux €chelles étudiées, ce qui rend les données de poissons coralliens d’un intérét
particulier puisque la plupart de ces poissons ont un rayon d’action faible comparé aux
échelles d’échantillonnage et d’autre part il est aisé de décompter les individus et donc
d’identifier les especes rares avec un biais acceptable. Parmi les autres points que Chave
(2004) indique comme pouvant &tre testés par les théories neutres on peut citer la variation du
ratio de diversité a différentes échelles taxonomique (par ex. diversité spécifique / diversité
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générique) ou encore la probabilité d’avoir que les familles les plus diversifiées réunissent les
especes les plus abondantes (ce qui ne semble a priori pas vérifié pour les poissons
coralliens). Une des hypotheses essentielles de ces théories est selon Chave (2004) une
« équivalence écologique par capita de tous les individus de toutes les espeéces dans un
peuplement trophiquement homogene ». Autrement dit la neutralité est considérée au niveau
de I’individu et non de I’espéce. Une telle hypothése n’est en général pas démontrée (Chave,
2004), cependant on peut démontrer que cette hypothése entraine une taille de peuplement
grosso modo constante sur le long terme de méme que le niveau des différentes populations.
Autrement dit, d’aprés Chave (2004) dans la mesure ou les peuplements et leurs populations
restent dans une enveloppe d’abondance a peu pres constante (sans dérive au cours du temps)
les théories neutres peuvent s’appliquer. Nous manquons malheureusement cruellement de
séries temporelles pour les poissons de récif — a ma connaissance il n’y a actuellement que
deux séries de ce type, une sur la Grande Barriére de Corail (suivi réalis¢ par I’AIMS —
Sweatman et al. 2003) et un suivi par EPHE sur une radiale a Mooréa (Polynésie —
Adjeroud et al. 2002). Il est donc tres difficile de savoir si ces peuplements et leurs
populations peuvent étre considérés comme ne comportant pas de dérive temporelle, mais
c’est peu probable que I’on soit véritablement dans ce type de situation, bien que pour les
foréts tropicales il semble que ces hypotheses puissent étre retenues (Chave, 2004). Ce
dernier dans sa conclusion souligne que ce type de théorie ne pourra étre testée qu’a partir de
bases de données a 1’échelle mondiale et qu’a I’heure actuelle de telles bases sont encore
embryonnaires. Notre jeu de données, sans vouloir prétendre étre exhaustif, loin s’en faut,
présente cependant des avantages incomparables indiqué dans I’introduction de ce rapport et
que I’on peut rappeler ici: 1- méthodes standardisées ; 2- proportion importante d’espéces
ayant une vaste distribution géographique; 3- wune certaine homogénéité dans
I’environnement a petite échelle d’un site a I’autre ; 4- existence d’un vaste panel d’iles et de
sites qui peuvent étre échelonnés le long de gradients environnementaux. La standardisation
des données, surtout pour travailler sur la diversité, est un énorme probléme en écologie. Les
¢tudes a grande échelle utilisant le méme standard sont trés rares, surtout si I’abondance et la
biomasse sont incluses. Standardiser a posteriori des données recueillies avec des méthodes
de terrain différentes est un exercice pour le moins difficile et qui bien souvent entraine des
biais inacceptables. Les poissons de récif ont des aires de répartition géographiques qui
comptent parmi les plus vastes au monde. Je ne connais pas d’autres organismes présentant
d’aussi vastes distributions en dehors de certains types d’invertébrés associés aux récifs.
Sachant que la plupart des espéces de poissons de récif ne réalisent pas de migrations a 1’age
adulte et donc que les peuplements de ces poissons sont constitu¢s d’individus inféodés a un
périmétre restreint (comparé a leur aire de répartition) ces poissons présentent un intérét
évident pour tester les théories en écologie spatiale (ou des macro-communautés selon
Wilson, 1992). La faible variabilit¢ de 1’environnement a petite échelle comparée aux
gradients existants pour les facteurs a grande échelle est également un élément quasi idéal
pour tester les relations entre les différents niveaux de diversité (alpha, beta, gamma).

Les poissons de récif peuvent servir dans de nombreuses autres approches théoriques.
Il est possible par exemple de considérer le cadre proposé par Amarasekare (2003) qui
distingue seulement deux échelles spatiales : locale et régionale, et deux types de coexistence
entre especes : coexistence dans un « environnement compétitif spatialement homogeéne» ou
« spatialement hétérogéne ». Dans le premier type 1’utilisation des ressources par une espece
se fait de fagon homogene sur 1’ensemble des milieux ou elle est présente, résultant en un
classement uniforme d’un lieu a I’autre des espéces en fonction de leur compétitivité vis-a-vis
de cette ressource. Cette situation se rencontre quand la fagon dont les espéces exploitent
leurs ressources est intrinséque a chaque espece, les especes ne montrant pas de réponses
différentes en fonction de 1’environnement. Dans ce premier type les espéces coexistent
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essentiellement par des « trade-offs » inter-spécifiques (fécondité, longévité, dispersion).
Dans le second type d’environnement du fait de 1’hétérogénéité spatiale les especes adaptent
leur utilisation des ressources ou leur réponses vis-a-vis de la prédation. Autrement dit des
traits de vie, tels que la croissance, vont covarier avec le niveau de la ressource et les facteurs
abiotiques (ex. température). Dans ce cas les especes co-existent par : 1- leur réponse non
linéaire a un facteur commun; 2- covariance entre environnement et compétition ; 3-
covariance entre densité et croissance (une dispersion restreinte permet a des especes rares
d’accroitre leur densité dans les zones favorables). Il n’existe cependant pas dans ce cas de
théorie sous-jacente mais seulement un enchainement d’hypothéses. En particulier les liens
entre les différentes échelles spatiales ne sont exprimés que de fagon relative et il est difficile
de réaliser des prédictions fines sur 1’ensemble d’un peuplement. Ces approches permettent
cependant de canaliser les interprétations des phénomenes que nous observons a différentes
échelles pour les poissons de récif. Par exemple la coexistence dans des habitats similaires
des mémes especes a des densités et tailles différentes (chapitre V) suivant les régions peut
s’expliquer par un «environnement compétitif spatialement hétérogéne» avec des
interactions probables entre dispersion (recrutement) et croissance-mortalité-densité. En
général, nous manquons cependant d’informations suffisamment fines sur les traits de vie et
sur les relations interspécifiques (prédation, parasitisme, maladie, comportement) pour
pouvoir a I’heure actuelle utiliser correctement les hypotheses liées a ce type d’approche.
Comme indiqué a plusieurs reprises dans ce rapport il devient urgent de se pencher sur la
biologie-écologie des espéces ne serait-ce que pour obtenir de 1’information de base. Il faut
cependant noter que les informations disponibles actuellement sur la biologie-écologie des
especes, malgré leur faible niveau, permettent de répondre a de nombreuses questions
d’écologie théorique et pratique. Par exemple la distribution de la taille des especes dans les
peuplements est 1’objet de nombreux débats en écologie théorique (voir Allen et al. 2006
pour une revue). Ces auteurs passent en revue les diverses hypothéses permettant d’expliquer
la distribution de tailles des espéces en fonction de leur abondance. Les données sur les
poissons coralliens permettraient d’illustrer et dans la plupart des cas de tester les hypothéses
sur les liens de ces fréquences de taille avec les apports énergétiques, la phylogénie, la
biogéographie ou les continuités d’échelles spatiales. Par ailleurs et probablement plus
intéressant les poissons de récif sur I’ensemble des échelles ou nous les avons étudiés
permettraient de comparer les diverses hypotheses entre elles grace a un modele unique, ce
qui n’a pu étre fait jusqu’a présent car a chaque hypothése correspond un exemple distinct du
monde animal ou végétal. Un dernier exemple complétera cette liste d’études potentielles
(que Prévert n’aurait peut-étre pas reniée), 1’analyse des SAR (Species-Area-Relationships,
Drakare et al. 2006 ; Rosindell et Cornell 2007). Plus la surface d’un écosysteéme est grande
et plus important sera le nombre d’espéces que 1’on y observe (tout autre facteur égal par
ailleurs). Les courbes SAR sont obtenues en cumulant le nombre d’espéces observées a
mesure que 1’aire échantillonnée augmente. Ces courbes n’ont pas vraiment été abordées dans
ce rapport d’HDR (voir cependant les figures 11-28 a II-31) bien que nous disposions de
I’information nécessaire et que des modeles récents permettent de tester de nombreuses
hypotheses d’écologie théorique a partir de ces courbes (Rosindell et Cornell, 2007). Drakare
et al. (2006) dans une revue sur ces questions montrent qu’il existe un ensemble de facteurs
extrinseques (disponibilit¢ de 1’énergie, les aires géographiques, les types d’habitats) et
intrinséques (essentiellement taille et niveau trophique) aux espéces qui permettent
d’expliquer la forme de ces courbes. Les poissons de récif pourraient constituer encore une
fois des modéles particulierement adaptés puisque nous disposons d’informations le long de
plusieurs gradients (latitude, longitude, taille d’ile, degré d’isolement ...) et selon de
nombreux traits de vie.
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Loreau et al. (2001) avaient souligné que « le challenge futur serait de déterminer
comment la dynamique de la biodiversité, les processus écologiques et les facteurs abiotiques
interagissent ». Dans ce rapport j’espere avoir montré que nous avons en main les ¢léments
pour commencer a mettre en relation cette biodiversité a différentes échelles (chapitres I-11)
d’une part avec les caractéristiques intrinseéques des espéces permettant de regrouper ces
dernicres (et par la suite de fagon plus fine les individus) au sein de fonctions (Chapitre V)
qui sont a la base de processus écologiques et d’autre part avec un panel de facteurs agissant
a diverses échelles spatiales (chapitres I a VII). Dans leur revue Loreau et al. (2001)
indiquent que I’on pense qu’un nombre important d’espéces est nécessaire pour maintenir la
cohérence et le fonctionnement des communautés. Ce rapport d’HDR montre des situations
contrastées, les toutes premicres analyses effectuées dans ce rapport (Chapitres II-IV)
indiquant que les espéces endémiques jouent un role mineur dans le Pacifique Sud mais
majeur dans d’autres archipels tels que les Hawaii et que les espéces rares avaient pour la
plupart des caractéristiques spécifiques (chapitre V) qui en rendent la disparition
problématique pour les écosystémes car il y aurait disparition simultanée de 1’espéce et de la
fonction.

Je pense cependant qu’un des points originaux de ce rapport est 1’utilisation combinée
des caractéristiques des especes, tant intrinseéques (traits de vie), qu’extrinseéques (abondance,
biomasse) avec les facteurs a différentes échelles spatiales pour tenter d’apporter une
premicre explication aux caractéristiques des peuplements. A ma connaissance c’est la
premicre fois qu’un tel ensemble d’informations est mis en correspondance a plusieurs
¢échelles spatiales (cependant Worm et Duffy, 2003 ou Duffy et al. 2007 indiquent dans une
revue qu’une telle approche constitue une voie d’avenir pour le « biodiversity-ecosystem
functioning » ou BEF) et les premiers résultats montrent qu’il existe un fort potentiel dans
une telle approche pour comprendre le fonctionnement des peuplements, avec les nombreuses
retombées que cela comporte en terme de gestion. A mon sens les théories actuelles sont tres
insuffisantes pour expliquer ce que nous observons sur ces peuplements de poissons de récif.
Les théories se développent par des allers-retours entre observations, hypothéses et tests. A
mon avis nous en sommes a la premiére étape, 1’observation, pour laquelle nous disposons
d’un jeu de données inégalé dont peuvent naitre des hypotheéses véritablement novatrices si
on prend soin d’avoir une vision d’ensemble. La génération de ces hypothéses et leur
vérification nécessitera un important travail d’équipe qu’il reste a mettre en place. Je me
demande cependant a quel point I’analyse de ces peuplements peut avoir une portée générale.
En effet, nous avons a faire a une combinaison de gradients d’ile, de complexité d’habitats,
de latitude (donc d’énergie), de degré d’isolement qui est relativement unique dans le monde.
En milieu continental il existe des continuums qui sont absents pour I’essentiel de notre
systéme récifal du Pacifique (des systémes comme la Grande Barriére de Corail ou encore
I’archipel Indonésien pourraient fort bien fonctionner selon d’autres critéres). Ainsi la
dispersion des individus en milieu continental (et dans une certaine mesure en milieu cotier le
long de continents) ne se fait pas nécessairement suivant les mémes principes que pour les
peuplements insulaires. Donc si d’une part nous avons 1a un outil probablement exceptionnel,
il nous faut rester d’autre part prudent quant a sa valeur d’universalité (on peut faire ici un
paralleéle avec 1’utilisation des données sur la distribution des plantes ligneuses en milieu
tropical qui a servit a toute une génération d’hypotheses dont en particulier celles de Hubbell,
2001).

A T’heure actuelle la plupart des analyses en écologie qui abordent simultanément
plusieurs échelles sont réalisées a partir de méta-analyses groupant des études effectuées avec
des méthodes et des objectifs divers. Il se pose de ce fait des problémes de standardisation
trés importants (Kluth et Bruelheide 2004). Les auteurs sont donc trés souvent obligés de
faire appel a des simplifications souvent a la limite de I’outrancier pour dégager des grandes
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tendances. Dans ce rapport, la disponibilit¢ de données collectées a plusieurs échelles
spatiales selon des méthodes standardisées constitue donc un atout fondamental pour détecter
et comprendre avec une bien plus grande finesse les phénomeénes qui lient diversité et
¢échelles. La base de données IRD constitue donc déja un atout trés important, mais combinée
avec celle de la CPS (qui couvre 17 pays de la région) qui a été collectée avec les mémes
méthodes, cela constituera un ensemble d’information a ma connaissance rare en écologie.

La conservation des récifs est d’'une grande actualité scientifique (ex. Bellwood et al.
2004 ; Berkes et al. 2006 ; Mora et al. 2006 ; Worm et al. 2006 ; Stone 2007). Dans la
pratique on peut se demander pourquoi s’intéresser a de si vastes échelles, quelles peuvent
bien en étre les applications pratiques ? Les effets potentiels du réchauffement global sont au
centre de bien des discussions (cf Graham et al. 2006 pour les récifs coralliens ; Harley et al.
2006 pour les écosystemes marins en général). L’analyse d’information a grande échelle
spatiale peut étre trés instructive dans cette perspective car elle intégre des facteurs tels que la
latitude que 1’on peut associer a un gradient de température, mais aussi des facteurs tels que
la diversité ou la couverture corallienne (Harley et al. 2006) qui sont souvent associés a des
maillons fragiles en cas de réchauffement. Les épisodes récents de blanchissement du corail
dans de nombreuses régions ont amené un début d’analyse a grande échelle (Graham et al.
2007). Une autre facette importante de la conservation des récifs et de leurs communautés est
la prise en compte des échelles auxquelles il est nécessaire de s’adresser (Briggs, 2005). En
particulier doit-on s’intéresser a de nombreuses surfaces de petite dimension qui couvrent un
ensemble d’habitats distincts ou au contraire & un nombre plus restreint de zones qui
recouvrent moins d’habitats mais présentent I’avantage d’un continuum spatial ? Est-ce que
des surfaces identiques auront le méme pouvoir de protection suivant la région
biogéographique ou suivant la taille de I’1le, son degré d’isolement ... ? Roberts et al. (2002)
rappellent qu’un grand nombre d’espéces des récifs coralliens, dont les poissons, ont des aires
de distribution restreintes, méme si la majorité des espéces ont de vastes aires de répartition.
Ces auteurs attirent 1’attention des risques d’extinction que ces aires restreintes peuvent
impliquer, méme si pour les poissons ce risque est encore minime du fait du rdle des larves
pélagiques pour le recrutement de la plupart des espéces. La définition de « hot-spots »
d’endémisme et de diversité a été proposée par ces auteurs mais aussi par Allen (2000),
Hughes et al. (2002) ou Briggs (2005). Ces « hot-spots » présentent I’intérét de concentrer sur
des surfaces restreintes un nombre important d’especes ce qui peut faciliter les politiques de
conservation au niveau international. Bellwood et al. (2004) font remarquer qu’il existe des
différences trés importantes dans les caractéristiques des pools d’espéces de poissons et de
coraux de la Grande Barriére de Corail et les Caraibes, en particulier dans les groupes
fonctionnels pour les poissons et dans la morphologie des coraux. Ces auteurs notent que de
telles différences entrainent nécessairement des fonctionnements spécifiques pour les
communautés en fonction de leur appartenance biogé¢ographique. Les exemples choisis sont a
la limite triviaux (il eut été plus qu’étonnant que ces pools d’espéces partagent les mémes
caractéristiques) mais ont le mérite de pointer vers le probleme de 1’adaptation de la gestion
aux caractéristiques des communautés. Bien trop souvent les récifs coralliens sont percus
comme une entité homogene sur ’ensemble de leur aire de répartition, tout comme le seraient
les foréts tropicales ou les déserts. Un exemple récent de la non prise en compte des
spécificités régionales dans une approche a grande échelle est donné par Newton et al. (2007)
qui analysent le rendement des pécheries en milieu corallien a travers le monde sans se
soucier des différences liées au contexte régional. Un autre exemple est donné par Mumby et
al. (2006) qui sur la base d’un simple cas d’étude aux Bahamas sur les relations prédateur-
herbivore et herbivore— algue a I’intérieur et hors des AMPs font passer le message que les
AMP jouent sur ces relations de fagon générale, alors que les Bahamas se situent au
minimum de la diversité dans les Caraibes et que dans des régions ou la diversité est plus
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¢levée rien n’est moins certain que les relations seraient identiques. En conséquence a I’heure
actuelle il n’existe pour ainsi dire pas de mesure de gestion des espaces coralliens qui
prennent en compte ces spécificités régionales, voire locales. J espére que mon rapport pointe
dans la bonne direction en montrant que les peuplements sont une résultante de propriétés des
individus et des populations avec un panel de facteurs balayant les échelles du macrocosme
au microcosme. Le sens de variation du plus grand au plus petit est ici volontaire. Dans mon
opinion et, j’espére, comme les premicres données de ce rapport le suggerent, les
peuplements sont organisés nécessairement en fonction de pools d’especes régionaux et de
facteurs régionaux dont les effets sont graduellement remaniés a des échelles de plus en plus
fines (Hillebrand et Blenckner 2002), et non I’inverse, c.a.d. une organisation cumulative du
plus petit vers le plus grand. En terme de gestion et de gouvernance les conséquences sont
drastiques. En particulier, calquer des solutions efficaces dans un systéme corallien pour
I’étendre a des récifs d’autres régions sans comprendre la causalité de cette efficacité parait
une aberration, malheureusement souvent nécessaire par manque de connaissances. Ainsi les
Australiens pensent que préserver 30% de leurs récifs est une bonne chose (Bellwood et al.
2005) et ils suggerent que les Américains avec 20% prévus sont en dessous de ce qu’il
faudrait. D’une part les systémes coralliens américains sont trés hétérogénes couvrant aussi
bien des récifs aux Caraibes, qu’a Hawaii ou encore a Guam et d’autre part ils couvrent des
histoires et cultures humaines trés hétérogénes. Dans de telles circonstances, la « dictature »
du « toujours plus égal toujours mieux » n’est pas évidente et une modulation régionale, voire
locale, serait sans doute utile, mais les américains manquent de données sur bien des plans
pour le faire a I’heure actuelle. A ce propos (Ault et al. 2004) il faut noter que la protection
des ressources marines, dont les récifs, est régie aux USA par une loi, certes récente, mais
basée sur des concepts de nos jours dépassés: les prises maximums soutenues (MSY).
L’adéquation entre la législation et 1’actualité des connaissances scientifiques sur lesquelles
elle se base, est hors de mon propos, mais il faut rester conscient que c’est un probléme
important, surtout si on considére une approche multi-échelles. Il convient de noter a ce
propos que les scientifiques eux-mémes ont des perceptions différentes des problémes
auxquels les récifs font face suivant la région (Kleypas et Eakin, 2007). De la méme fagon
des mesures de gouvernance, tels que la mise en réserve (AMP), n’ont pas nécessairement
tout le support scientifique que 1’on veut faire croire (Sale et al. 2005), les analyses
« favorables » étant souvent reprises ad nauseam par les compilations, revues ...alors que les
quelques cas qui suggerent plus de retenue dans la réussite des AMPs sont en général passés
sous silence. Pour illustrer de fagon sans doute un peu simpliste, mais j’espére convaincante,
des différences que la gouvernance devrait prendre en compte dans une approche multi-
échelle, une comparaison entre Nouvelle Calédonie et Polynésie Frangaise (deux régions sous
gouvernance de type frangais) peut étre utile :

Supposons deux 1iles de taille et de morphologie identiques et supportant la méme
densité humaine, une situé¢e en Nouvelle Calédonie (Mélanésie), I’autre en Polynésie. Ces iles
ont-elles le méme potentiel halieutique et est-ce que I’installation d’une AMP (Aire Marine
Protégée) de taille et distribution spatiale identique y aura des effets analogues ?

Nous savons que la diversit¢é gamma différe entre ces deux régions, étant environ
deux fois plus importante en Nouvelle Calédonie qu’en Polynésie (Figure VIII-1). La
diversité alpha est fonction de cette diversité gamma et donc il y aura davantage d’espéces
sur I’ile néo-calédonienne que sur I’ile polynésienne (Figure VIII-2), en revanche nous
savons aussi que la redondance sera plus importante en Nouvelle Calédonie qu’en Polynésie.
Il en résulte que les courbes diversité — biomasse seront différentes pour ces deux iles, la
biomasse étant supérieure dans 1’fle néo-calédonienne (Figure VIII-3). Les populations
locales ne ciblent pas les mémes especes dans ces eux 1iles, en Polynésie la proportion
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d’especes ciblées étant bien supérieure a ce qui est observée en Nouvelle Calédonie. Donc
une proportion plus importante de la biomasse sera ciblée en Polynésie (Figure VIII-4). Par
ailleurs, ces mémes populations ne consomment pas les mémes quantités de poissons, en
moyenne la consommation de poissons étant trois fois supérieure en Polynésie qu’en
Nouvelle Calédonie (Labrosse et al. 2006). Si cette consommation est reportée en proportion
de la biomasse ciblée, il devient clair que la quantit¢é de biomasse restant disponible a
I’exploitation (que j’appellerai « potentiel halieutique ») est bien plus faible en Polynésie
(Figure VIII-5) alors qu’initialement les iles néo-calédoniennes et polynésiennes sont par tous
points identiques. Inutile que I’application d’une gestion identique pourrait étre préjudiciable,
mais ce risque n’est & I’heure actuelle pas du tout percu que ce soit par la communauté
scientifique ou par les gestionnaires.
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Figure VIII-1 : relation entre diversit¢ gamma (espéces récifales) et distance au centre de

biodiversité. L’ile néo-calédonienne est représentée par un point vert, 1’ile polynésienne par
un point jaune (données du Tableau I-1).
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Figure VIII-2 : relation entre diversité alpha et gamma pour les deux iles de la figure VIII-1
(Polynésie en jaune, Nouvelle Calédonie en vert). Basé sur la figure II-18.
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Figure VIII-3 : biomasse estimée pour I’ile de Polynésie et I’lle de Nouvelle Calédonie en
fonction des relations entre biomasse et diversité. D’apres résultats du chapitre VII.
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Figure VIII-4 : proportion de la biomasse disponible qui est ciblée par la péche. Dans cet
exemple elle est fixée a 75% en Polynésie et 65% en Nouvelle Calédonie. Les parties ciblées
de la biomasse (en hachurés) sont identifiées par « PF » et « NC » pour le graphe suivant.
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Figure VIII-5: définition d’un « potentiel halieutique » pour les deux iles des figures
précédentes. On suppose la consommation de poisson en Polynésie a 100 kg/an/habitant
(Yonger 2002 ; Lagadec 2003) et a 30 kg /an/habitant en Nouvelle Calédonie (Labrosse et al.
2006). La biomasse consommée dans chaque ile est indiquée en bleu, la biomasse ciblée en
gris hachurée, le « potentiel halieutique » étant la différence entre le ciblé et le consommé.

Sur ces deux mémes iles supposons que 1’on veuille installer des AMPs. Avons-nous
des ¢léments pour proposer des différences dans le choix des AMP dans les deux cas ? Le
chapitre IV a montré que les caractéristiques des especes en fonction de 1’abondance relative
(Figures IV-8 a IV-10) étaient tres différentes suivant ces deux régions (Nouvelle Calédonie
et Polynésie). En particulier les poissons appartiennent dans I’ensemble a des especes plus
grandes en Polynésie et il y a davantage de carnivores et piscivores dans cette région qu’en
Nouvelle Calédonie ou les planctonophages sont en revanche plus importants qu’en
Polynésie. Ce chapitre a aussi montré que les poissons de Polynésie avaient des aires de
répartition plus importantes qu’en Nouvelle Calédonie et aussi que les especes les plus
grandes tendaient a avoir des aires de répartition plus importantes que les petites especes. Par
ailleurs nous savons (chapitre V) que la redondance est moindre en Nouvelle Calédonie au
sein des groupes fonctionnels et que la biomasse est fonction a la fois de la diversité
spécifique et de la diversité fonctionnelle. Pour terminer (chapitre VI), les relations entre
diversité et facteurs environnementaux sont trés différents en Polynésie et en Nouvelle
Calédonie. En particulier la diversité spécifique en Nouvelle Calédonie augmente de fagon
trés significative avec 1’échelle spatiale alors qu’en Polynésie la relation entre diversité
spécifique et diversité de I’environnement est quasiment constante avec I’échelle spatiale. 11
en résulte :
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e en Nouvelle Calédonie il faudrait probablement privilégier des AMPs qui
couvrent plusieurs types de récifs, alors qu’en Polynésie il suffirait de couvrir
les zones ou la diversité locale est maximale

o les effets relatifs des AMPs sur la biomasse seraient plus importants en
Polynésie (mais la biomasse y resterait cependant moindre qu’en Nouvelle
Calédonie)

e les AMPs en Polynésie affecteraient davantage d’espéces d’intérét commercial
(en proportion) qu’en Nouvelle Calédonie

e les effets des AMPs pourraient avoir un effet plus important sur les iles
voisines en Polynésie qu’en Nouvelle Calédonie

Il apparait donc que des AMPs de méme taille sur des iles identiques auraient
davantage d’impact en Polynésie qu’en Nouvelle Calédonie. Il est surtout clair que les AMP
n’y auraient pas les mémes conséquences. Ceci n’est en aucune fagon un plaidoyer pour des
AMPs plus petites en Polynésie ou plus grandes en Nouvelle Calédonie, mais c’est surtout
une facon de rappeler que ces deux systémes malgré une forte similitude dans la composition
spécifique et des groupes fonctionnels ne fonctionnent pas de la méme facon et donc leur
gestion devrait prendre ce point en considération.

Les données dont nous disposons n’ont en général pas été collectées pour analyser les
effets de la péche ou d’autres perturbations humaines. Nous avons cependant pu mettre en
évidence des effets de la péche sur les courbes diversité-biomasse a diverses échelles
spatiales et il est probable que de nombreuses applications seraient possible, surtout en
prenant compte des données paysageres (chapitre VI) en conjonction avec des mesures de
perturbation comme I’on fait Dulvy et al. (2004) pour montrer des effets de cascade sur des
poissons de récif aux Fidji. Nos données pourraient également étre utilisées pour développer
des indicateurs des effets des perturbations sur les poissons coralliens, en particulier adapter
I’indicateur a I’échelle considérée ce qui a I’heure actuelle reste un probléme majeur pour les
poissons coralliens (Clua et al., 2005 ; Pelletier et al. 2005 ; Fichez et al. 2005). Les données
exposées ici montrent que les espéces endémiques (chapitre IIT) ou rares (chapitre IV) ont
besoin de mesures qui soient localement spécifiques. Il est important de noter a ce sujet,
comme le montre Duffy (2003 — exemple de I’importance relative des especes prédatrices et
des especes constituant leur ressource), que les especes vulnérables ont souvent des fonctions
¢cologiques particuliéres dont la disparition ou 1’éradication peut entrainer des conséquences
beaucoup plus sérieuses que la diminution d’abondance ou de diversité¢ d’especes dont les
fonctions sont redondantes.

Dans ce rapport les récifs sont abordés comme une entité quasi indépendante des
systemes adjacents, en particulier les mangroves, les herbiers, algueraies et fonds meubles. Il
existe une littérature assez abondante sur le role des mangroves pour les poissons de récifs
aux Caraibes (Mumby et al. 2004 ; Nagelkerken et al. 2002) mais quasiment rien sur ce role
dans le Pacifique (Thollot, 1989), les premiéres données indiquant une indépendance des
peuplements de poissons de récifs beaucoup plus grande dans le Pacifique que dans les
Caraibes. En ce qui concerne les herbiers il existe également peu d’études sur le sujet
(Rossier et Kulbicki, 2000) mais I’information disponible suggeére une dépendance assez
importante entre peuplements de récifs et d’algueraies, mais en revanche des interactions plus
faibles avec les herbiers. L’importance des fonds meubles pour les poissons de récif est
encore trés mal connu dans le Pacifique mais il est trés probablement important si on en juge
par I’information disponible en Nouvelle Calédonie (Kulbicki, 2006). Les peuplements de
poissons de récif doivent donc étre analysés dans un contexte écologique plus vaste que les
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seuls récifs. En particulier il est 1égitime de se demander si les systémes adjacents jouent un
role identique d’une région a 1’autre du Pacifique. Par exemple de nombreuses especes de
Lutjanidae sont réputées avoir une dépendance de leurs juvéniles a la présence de mangrove
alors que ces especes sont abondantes dans des atolls sans aucune mangrove. A I’inverse de
nombreuses especes de Siganidae ne se rencontrent que dans les iles présentant de forts
apports terrigénes associés a des herbiers littoraux. La diversit¢ et la structure des
peuplements de poissons de récif pourraient donc étre fortement dépendantes de ces systemes
adjacents, cette dépendance diminuant trés probablement a mesure que les écosystémes se
simplifient (c.a.d. a mesure que 1’on se dirige vers le centre Pacifique qui ne comprend que
des 1iles de petite dimension, a apports terrigénes faibles ou nuls, de type atoll ou ile haute
volcanique avec trés peu d’herbiers, algueraies, mangrove et avec des fonds meubles peu
diversifiés). L’analyse des relations entre peuplements de poissons de récif et systemes
adjacents constitue donc a mon avis un axe de recherche important pour 1’avenir. Nous
disposons déja de données importantes dans ce domaine en Nouvelle Calédonie (Kulbicki,
2006) mais il serait nécessaire d’accroitre notre effort d’échantillonnage dans d’autres zones
du Pacifique présentant des situations contrastées par rapport a la Nouvelle Calédonie (par
exemple la Polynésie ou la Micronésie).

Pour terminer ce rapport je pense que ce travail pourrait ouvrir la voie a une autre
facon de considérer la gestion des ressources en milieu récifal. Il m’apparait en particulier
indispensable d’intégrer les connaissances de 1’échelle locale a I’échelle régionale, non
seulement sur des objets classiques de 1’écologie, mais aussi sur les usages, utilisations,
gouvernances qui sont actuellement en place ou qui ont pris place au cours de I’histoire. Les
écosystemes que nous analysons aujourd’hui sont, a de trés rares exceptions pres,
I’aboutissement d’innombrables interactions entre le passé humain et le passé écologique sur
un continuum d’échelles. Notre approche a été jusqu’a présent axée sur une vision locale,
mais cette dernicre sans le recul d’une vision régionale,voire dans certains domaines globale,
risque d’étre bloquée dans son évolution. Ceci appelle a une collaboration accrue a des
échelles spatiales plus grandes que notre univers de recherche habituel, mais aussi a la mise
en place de méthodes standardisées et de plans concertés pour diminuer les lacunes de nos
connaissances sur la biologie et 1I’écologie des espéces et de leur environnement.
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