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RESUME

L’étude du comportement trophique de Sarpa salpa (L.) dans trois régions (Corse,
Bouches-du-Rhéne, Var) montre ‘qu’il est le principal poisson herbivore de Méditer-
ranée occidentale. Au cours de son développement, la sélectivité de son alimentation
change avec P'accroissement de I'amplitude de sa répartition verticale et de ses capacités
de broutage. Dans les peuplements algaux denses, S. salpa se comporte comme un
herbivore trés selectif. Quand les ressources sont surexploitées, il tend 4 devenir
un brouteur généraliste. Les jeunes préférent les algues épiphytes ou gazonnantes
(Rhodophyta et Fucophyceae) alors que les adultes consomment aussi des algues
dressées (surtout Fucophyceae et Ulvophyceae) ainsi que les feuilles plus ou moins
épiphytées de Posidonia oceanica (L.) Delile. Les effets du broutage de S. salpa sont
analysés et discutés. La répartition et les caractéristiques des algues s’accordent souvent
avec les stratégies adaptatives de « refuge » et de’« défense ». L’intensité de la prédation
de S. salpa et des autres poissons brouteurs pourralt expliquer certaines particularités

du phytobenthos méditerranéen.
] <
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ABSTRACT

Relationships between Sarpa salpa (L.) ("l'eleosteen, Sparidae), other
browser fishes, and the Mediterranean algal phytobenthos

Study of the feeding behaviour of Sarpa salpa (L.) in three areas (Corsica, Bouches-
du-Rhéne, Var) shows that it is the main herbivorous fish of the western Mediterra-
nean. Its dietary selectivity changes according to the increase of vertical distribution
and grazing ability. In dense algal settlements, S. salpa behaves as a highly selective
herbivorous browser, When the trophic resources are overgrazed, it tends to become
a generalist grazer. Young specimens show a marked preference for the epiphytic
algae and. the algal “turfs” (Rhodophyta and Fucophyceae), while adults also feed
upon erect algae (Fucophyceae and Ulvophyceae essentially), and upon more or less
epiphytized Posidona oceanica (L.) Delile leaves. The effects of grazing of S. salpa are
analyzed agpd discussed. The distribution and the characteristics of algae are frequently
in accordance with the adaptative strategies of “refuge” and ‘““defense”. The intensity
of predation of S. salpa and other browser fishes could explain some peculiarities of
the Mediterranean phytobenthos.

Oceanologica Acta, 1990. 13, 3, 373-388.
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INTRODUCTION

Dans la zone tropicale, le contréle du développement
du phytobenthos par I’Ichthyofaune herbivore consti-
tue une condition indispensable a I’équilibre des forma-
tions récifales (Hiatt et Strasburg, 1960; Ogden, 1976;
Ogden et Lobel, 1978; Hatcher, 1983; Hay et Goerte-
miller, 1984). L’extraordinaire richesse spécifique des
poissons, herbivores et omnivores, va de pair avec
leur haut degré de spécialisation (brouteurs, racleurs,
broyeurs). Consommateurs de 20 & 90 % de la produc-
tion primaire (Hatcher, 1983), ils peuvent agir, non
seulement sur la biomasse mais aussi sur la diversité et
sur la répartition des végétaux. Parallélement, I'inten-
sité de la prédation est a I’origine de la sélection chez
ces derniers de caractéristiques diverses (morphologi-
ques, anatomiques, physiologiques ou biologiques) qui
réduisent leur vulnérabilité au broutage ou bien qui
permettent leur développement dans des biotopes
«refuges», non ou peu fréquentés par les poissons
(= stratégies adaptatives de «défense» ou de «fuite »,
Ogden et Lobel, 1978; Hay, 1981 a et b, 1984; Littler
et al.,, 1983 a et b). En région tropicale, les liens de
dépendance existant entre le phytobenthos et I'Ichthyo-
faune se révélent étre si étroits qu’il parait bien difficile
d’interpréter la composition et la répartition de I'un
sans aborder celles de ’autre.

A Topposé, d’aprés Choat (1982), il n’y aurait aucun
impact important de 1’Ichthyofaune sur les phytocé-
noses benthiques des mers tempérées. Bernstein et Jung
(1979) signalent cependant, en Californie, 1’¢limination
de Laminaires due & la consommation des plantules
par un Labridae. De méme, Seoane-Camba (1965)
constate un synchronisme entre la réduction saisonniére
de la biomasse des phytocénoses algales et I’apparition
des bancs de Sarpa salpa (Linnaeus, 1758) sur le littoral
atlantique espagnol. En Afrique du Sud, ce Sparidae
aurait la capacité de modifier la composition des com-
munautés superficielles d’algues Rouges et d’algues
Vertes (Joubert et Hanekom, 1980).

En Méditerranée, I'influence des poissons sur les algues
benthiques n’a été envisagée qu’a de trés rares occasions
(Lundberg, 1980). Par I'importance de ses bancs (jus-
qu’a plusieurs centaines d’individus) et la taille des
adultes (longueur totale : 30 & 40 cm, pour un poids
de 0,7 4 1 kg), Sarpa salpa apparait comme 1’espéce la
plus apte a influencer la végétation. Dans le cadre de
I’étude des relations flore-faune herbivore dans le bas-
sin occidental (Verlaque, 1987), nous avons entrepris
des recherches sur I’éthologie alimentaire de ce Spari-
dae. Nous présentons ici nos résultats et une discussion
sur le role éventuel de ce poisson et, plus généralement,
de P'Ichthyofaune dans la genése du phytobenthos
méditerranéen.

METHODOLOGIE

La trés grande variété des ressources algales de Médi-
terranée occidentale, nous a incité a diversifier I’échan-
tillonnage dans le but d’obtenir une évaluation correcte
du spectre trophique de Sarpa salpa.

Les spécimens, pris au filet ou a l’arbaléte, proviennent
de trois régions du littoral frangais:

— Corse (surtout de la cote occidentale) (n = 75)

— golfe de Marseille (Bouches-du-Rhéne) (n = 25)
— Port-Cros (Var) (n = 32)

Apreés leur sortie de ’eau, nous mesurons la Longueur
Totale (LT) de chaque poisson et fixons son tube
digestif avec de I'’cau de mer formolée 4 5 %. Afin
d’éviter un biais li¢ a la digestion, nous ne considérons
que I’estomac ou la partie antérieure de I'intestin. Pour
les gros individus (LT>22 cm), I’état des fragments
ingérés autorise un tri in toto sous une loupe. Nous
estimons ensuite I’abondance de chaque aliment, en
fonction de son recouvrement, aprés ’avoir étalé sur
une surface quadrillée. Pour les poissons de LT < 22
cm, nous utilisons la méthode des contacts (Jones,
1968), en prenant 450 identifications par spécimen.
Dans les deux cas, la Dominance (Di) s’exprime en
pourcentages de la totalité du contenu digestif. Dans
le but de suivre I’évolution du comportement trophique
au cours de la croissance, nous distinguons arbitraire-
ment cinq classes de taille (LT=7,5 4 10cm; 10 a
15 cm; 15 4 22 cm; >22 cm, hors fraie; >22 cm, fraie).
Les données brutes indiquent qu’en général les conte-
nus digestifs différent peu entre les membres d’un méme
banc (tous les poissons ayant exploité les mémes res-
sources trophiques), aussi, pour les captures simulta-
nées, nous considérons les Dominances moyennes et
maximales. L’analyse des « Di max», trés contestable
dans le cas d’un poisson carnivore qui peut avaler une
proie volumineuse fortuitement, se justifie dans le cas
de S. salpa par le fait qu'une Dominance élevée résulte
toujours de nombreux «coups de dents» (ingestion
intentionnelle). Pour les grands individus (LT >22 cm)
qui ont brouté¢ a la fois les phytocénoses algales et
les herbiers de Posidonia oceanica (L.) Delile, nous
établissons la Dominance des proies sans retenir la
fraction, trés fluctuante, de cette phanérogame. L’ana-
lyse de l'incidence du poisson sur les peuplements
algaux prend en compte, d’une part, les caractéristiques
des taxons consommés ou évités et, d’autre part, 1’en-
semble de nos connaissances sur les phytocénoses ben-
thiques méditerranéennes.

RESULTATS

Répartition et comportement

S. salpa forme des bancs constitués en majorité d’indivi-
dus de méme classe de taille. La distribution verticale
des bancs évolue au cours de la croissance. Les juvéniles
(LT: 1-5 cm) restent en pleine eau. Les jeunes (LT: 5-
10 cm) se déplacent prés de la surface (0-2 m de
profondeur environ). Les individus de taille moyenne
(LT: 10-22 cm) se cantonnent en général entre 0 et 5-
6 m de profondeur. En dehors de la période de repro-
duction, les grands spécimens (LT >22 cm) atteignent
des fonds d’une vingtaine de métres. A la fin de Iété
(septembre), les géniteurs se rassemblent prés de la cote
avant de descendre frayer dans I'Infralittoral inférieur
et le Circalittoral (entre —40 et —50 m, d’aprés nos

374



SARPA SALPA, POISSONS ET ALGUES EN MEDITERRANEE

captures). Actif de I’aube jusqu’au crépuscule, S. salpa
alterne les phases de déplacement et d’alimentation puis
passe la nuit a proximité du fond. D’aprés Faggianelli
et Cook (1981), chaque banc se cantonne & un territoire
assez restreint (quelques dizaines a quelques centaines
de métres de longueur suivant la taille des individus)
dans lequel il effectue des parcours orientés et réguliers.
Des informations similaires nous ont été rapportées par
des pécheurs professionnels et par des plongeurs. Les
observations in situ montrent que chez ce Sparidae,
comme chez la plupart des poissons brouteurs diurnes,
la vue tient une large place dans la localisation des
proies. Ces caractéristiques comportementales se tra-
duisent, au niveau du phytobenthos, par des attaques
répétées, focalisées sur des aires limitées (quelques
métres carrés), d’un nombre élevé d’individus.

Caractéristiques générales du régime alimentaire

Pour l'intervalle de taille échantillonné (7,5 a 37 cm),
la fraction végétale ’emporte toujours trés largement
dans les contenus digestifs (tab. 1). Passé le stade juvé-
nile, S. salpa broute intensivement le phytobenthos.
Jusqu’a une longueur (LT) de 25 cm environ, il exploite
surtout le couvert algal. Au-deld, il s’attaque aussi aux
phanérogames marines P. oceanica, Cymodocea nodosa

Tableau 1-3.

(Ucria) Ascherson et Zostera noltii Hornemann; les
contenus digestifs des spécimens de plus de 30 cm
pouvant é&tre exclusivement constitués par des
fragments de feuilles de Posidonies et leurs épiphytes.

En Corse et 4 Marseille, les ressources phytobenthiques
abondent et la part relative de la faune, faible chez les
poissons de tailles moyennes, devient négligeable chez
les plus gros spécimens (d’autant que pour ceux-ci, elle
est calculée sans prendre en compte la fraction de
Posidonia broutée). Les espéces consommées (Spon-
giaires, hydraires, bryozoaires) appartiennent a la faune
fixée sur les végétaux ingérés.

A Port-Cros, en revanche, les restes animaux
(hydraires) peuvent tenir une place notable dans I’ali-
mentation d’un adulte. Ceci semble résulter de la pau-
vreté des ressources algales due a leur surexploitation
par les poissons et les oursins Paracentrotus lividus
(Lamarck) et Arbacia lixula (L.). S. salpa racle la roche
comme en témoigne I’ingestion, non constatée dans les
autres régions, des bases de certaines algues (Stypocau-
lon scoparium) et de fragments de substrat.

Types architecturaux des algues consommeées

Nous distinguons deux catégories: les algues épiphytes
et/ou gazonnantes et les algues dressées, arbustives et
arborescentes. Les espéces massives, comme Codium

Composition des contenus digestifs de Sarpa salpa (L.) : Dominance moyenne (écart-type).
Diet composition of Sarpa salpa (L.): mean percentage (standard deviation).

Localités ! . " Corse VAR (PORT-CROS) i BOUCHES~DU-RHONE
Classe, LT cm 17.5-10 ? 10-15 | 15~22 | ) 22%| ) 22% | 10-15 |15-22 | }22 10-15 |, j22%
Etat ] | fertile
Nombre fndividusi S ; 12 13 6 12 a 5 3 2 16
Flore Di% | 91.0 98.4 95.3 98.0  99.1 96.3 95.6 94,6 | 98.2 - 99.3 99.3
Tableau (9.1) (1.2) (5.9) (2.3) (0.8) (3.1)  (3.9) (5.0) A:n calculé (0.9)
Catégories ingérées. Faune 0.8 1.5 4.7 2.0 0.9 1.9 4331 , 5.2 0.8 -0.7 0,7
Ingested categories. 1 (0.5) (1.1}  (5.9) (2.3) (0.8} ] (2.4) (3.9) (5.0) | .non calculé (0.9)
Détritus, i 8.2 0.1 . . o 1.6 . '. “ .
faeces (9.3) (0.3) 5 3 3 (3.1) . . " .
Fraction ; 0 3 o . 3 0.2 0.1 0.1 a 0
minérale 4 - . . . (0.1) (0,1) (0.4) | N .
Epiphytes 86.2 96.b S3.6 34.8  35.% 68.4 2.9  23.5 | 70.8 - 67.7 29.3'
Tableau + Alg. gaz,i (6.0) (1.3) (15.7) (31.0) (20.1) |:(18.2) (13.8) (23.3) | non calculé {20.6)
Types morphologiques dans la fraction algale. 2 Atgues 13,7 3.6 46,6  65.2 64,6 |,31.6 47,1 76.5 | 29.2 - 32.2 70.6
Morphological types in the algal component. dressées (6.0) (1.3) (15.7) (31.0) (20.1) |:(18.2) (13,8) (23,3) | non calcul&é (20.6)
Diatomo- | 2.2 14,0 4.2 1.2 + 1.9 0.3 + ++-7.2 0.8
phyceae (1.6) (4.8) (7.0) (2.0) 3 (2,2) (0.8) 0 . non caleulé” (1.6)
Cyanophyta ‘ 0.4 0.8 0.2 0.5 0.6 1.4 0.4 0.1 0.5 = + 0.1
Tableau (0.4) (1,1) (0.2) (0.7) (0.6) |: {1.1) (0.5) {0.2) | non calculé (0.2)
Grands groupes systématiques végétaux. Rhodophyts : 74.5 39,6 22.8° 18,7 27.1 |- S&.4  48.4 23,1 | 87.8 ~ 53,7 25.8
Main systematic groups of plants. ; (8.3) (5.9) (23.2) (10.1) (13.2} | (15.3) (14.2) (14.6) | non celculé (18:8)
3 Fucophyceas| 9.1 359 58.6 75.8  71.1° | 18.3 33,0 6.4 6.2 = 16.2 #2,1
. (1.7) (5.1) (21.4) (12.5) (13.1) | (13.5) (18.8) (21.0) | non calcul& (24.5)
,Ir‘ir -T{E;‘;;‘%e‘;e;rh.“‘ale- Ulvophyceae]| 4.4 6.8 774 1.8 0.3 |: 15.2 7.5 3.0 1.8 - 22,1 30.6
s ety (2.8) (2.3) (7.2) (1.1) (0.7) | (15.8) (3.2)  (5.8) | non calculé (23.8)
21 . Alg. indé~ | . . . . 48 1.0 o | . P
* : pourcentages sans P. oceaniqa. terminges f v ‘ . . i (6.2) (0.6) . . .
*: Percentages without P. oceanica. Posidonia | 0.6 1,3 2.3 isolée isolée | 0.8 5.1 isolée | 2.8 - + isolde
Alg. gaz. : Algues gazonnantes. oceanica (0.8) (0.6) (2.1) N 5 : (0.8)  (8.3) . | non caleute .’
Turf algae.
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bursa (L.) C. Agardh, ou en lames adhérentes au
substrat (Corallinales, Squamariaceae, Fucophyceae
«ralfsioides », Codium spp.) échappent au broutage
grice a leur morphologie particuliére. Les seuls taxons
encrofitants consommés sont ceux qui possédent un
thalle assez « tendre » 4 bords libres (Peyssonnelia squa-
maria, P. rubra et Cutleria adspersa); nous les assimi-
lons a des formes «dressées ». Dans nos trois régions,
nous notons un ¢largissement du spectre trophique au
eours de la vie de S. salpa : régime alimentaire 4 base
d’algues épiphytes et/ou filamenteuses chez les jeunes,
puis importance croissante des taxons dressés (tab. 2,
fig. 1). Par ailleurs, les espéces filamenteuses et celles a
thalles foliacés paraissent toujours trés appréciées.

Dominance des grands groupes systématiques

Dans I’ensemble, les jeunes se nourrissent surtout de

et/ou gazonnante). Par la suite, 'alimentation s’oriente
différemment suivant la région (tab. 3, fig. 2-4): vers
les Fucophyceae, en Corse et a Port-Cros, vers les
Fucophyceae et les Ulvophyceae dans les Bouches-du-
Rhoéne.

C’est-a-dire, dans les deux cas, vers les éléments pré-
pondérants de la strate dressée des phytocénoses photo-
philes infralittorales.

Taxons consommés

Afin d’alléger le texte, les tableaux bruts d’analyse des
contenus digestifs (Verlaque, 1987) ne seront pas repris
ici. Dans les tableaux 4 4 6, nous disposons les princi-
pales proies (arbitrairemgnt: Di max=2 %) en fonction
de leur type architectural et en les classant selon I'ordre
suivant:

Rhodophyta (composante majeure de la flore épiphyte — Rhodophyta
CORSE PORT-CROS B.-du-R.
H b4 A NE 4l **, fi] [ TR
salt g i ”¥ f i i
' ! abt it i o0 e%* vz‘}*f; A
S et i g&. ,3;’43'3{1‘!
0 ] ) "t -"‘l .f~
1 T
b4 b4
l'\\‘ \\
L] \\! o "~-..}\ R
i x B
2 1 . v " ] [l L —_— . T T 1 ’
" Y
1 - ‘ /[/ /{ »
‘/, = % i o
. > ]/ ;,/'"'
3 . r T ]
» o, "
% %
) w0
: [N — s
e il
4 10-18 ' 16-22 ' >2% | ¥ |ot|s i >3z |
Figure 1-4
Composition des contenus digestifs de Sarpa salpa (L.) (Dominance moyenne +s).
Diet composition of Sarpa salpa (L.) (Mean percentage + ).
1 2 3 4
Principaux types structuraux dans la fraction algale ingérée: Rhodophyta Fucoph
— - &pi : phyceae. Ulvophyceae.
blanc: épiphytes et algues gazonnantes; Rhodophyta Fucophyceae. Ukvophyceat.

—- grisé: algues dressées.

Main structural types in ingested algae:
— white: epiphytes and turf algae;

— hatched: upright algae.
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— Fucophyceae (= Phaeophyceae)

— Ulvophyceae

— Diatomophyceae

— Cyanophyta

Pour chaque groupe taxinomique, de nombreux genres
sont communs aux trois secteurs d’étude. Les plus
importants (Di max 2 10 %) sont signalés par un asté-
risque (*).

Rhodophyta

Les algues Rouges les plus consommeées, tant par les
jeunes que par les adultes, appartiennent en majorité
aux Ceramiales, groupe qualitativement prépondérant
dans les phytocénoses infralittorales: Acrosorium®*, Alsi-
dium, Aphanocladia, Apoglossum, Bornetia, Bron-
gniartella*®, Callithamnion, Ceramium*, Chondria,
Dasyopsis, Erythrocystis, Griffithsia, Halopitys, Herpo-
siphonia*, Hypoglossum, Laurencia®*, Lophosiphonia,

Ophidocladus, Polysiphonia*, Pterosiphonia*,
Rytiphloea*, Spermothamnion, Spyridia*, Vidalia*,
Wrangelia.

Les autres Rhodophyta se répartissent comme suit:

— Acrochaetiales: Audouinella, Rhodothamniella;

— Bonnemaisoniales: “Falkenbergia’’;

— Corallinales: Corallina* (C. granifera, a Port-Cros),
Jania;

— Gelidiales: Gelidium*, Pterocladia;

— Gigartinales: Cryptonemia, Feldmannophycus, Gigar-
tina*, Grateloupia, Gymnogongrus, Halarachnion,
Peyssonnelia, Phyllophora, Plocamium, Rhodophyllis;
— Rhodymeniales: Botryocladia, Champia, Chrysyme-
nia, Chylocladia, Gastroclonium*, Gloiocladia, Lomenta-
ria, Rhodymenia.

Fucophyceae

Exception faite des taxons encrofitants adhérant au
substrat, S. salpa mange la plupart des algues Brunes
de la zone subtidale. Compte tenu de leurs capacités
limitées de broutage, les jeunes se nourrissent des espé-
ces filamenteuses gazonnantes ou épiphytes apparte-
nant aux genres suivants:

— Chordariales: Castagnea®, Nemacystus;

— Ectocarpales: Ectocarpus, Feldmannia, Giffordia,
Kuckuckia;

— Sphacelariales: Discosporangium, Sphacelaria*.

Au cours de leur croissance, ils étendent peu a peu
leurs attaques aux Fucophyceae arbustives et arbores-
centes, plus coriaces:

— Dictyotales: Dictyopteris*, Dictyota*, Dilophus*,
Padina*, Taonia;

— Fucales: Cystoseira*, Sargassum;

— Sphacelariales: ‘Cladostephus*, Halopteris, Stypocau-
lon*.

D’autres algues Brunes peuvent étre consommeées plus
ponctuellement, notamment des espéces a développe-
ment saisonnier et, pendant la fraie, des algues de
profondeur; nous citerons les genres:

Arthrocladia", Asperococcus, Colpomenia*, Cutleria,
-Elachista, Liebmannia*, Nereia*, Scytosiphon*, Sperma-

tochnus*, Sporochnus®, Stictyosiphon, Zosterocarpus.

Ulvophyceae

Dans cette Classe, les algues les plus broutées se rap-
portent aux genres suivants:

— Cladophorales; Chaetomorpha, Cladophora;

— Codiales: Bryopsis, Codium*;

— Ulvales: Enteromorpha*, Ulva*.

En Corse, la faible proportion d’algues Vertes dans les
phytocénoses photophiles infralittorales explique leur
rareté dans les contenus digestifs. En revanche, dans la
région de Marseille, ce groupe contribue pour une large
part & I'alimentation de S. salpa, grice a I'existence de
vastes peuplements de Codium vermilara et au dévelop-

* pement saisonnier d’Ulvales, notamment Ulva rigida,

en hiver, et Ulva olivescens, en été. L’ingestion du
Codium doit cependant étre considérée avec prudence
car les fragments avalés portent toujours un duvet
dense et rose de Rhodothamniella codii (= R. codicola
(Boergesen, Bidoux et Magne) qui pourrait bien accroi-
tre D'attractivité de I’algue. La Dominance des genres
de Caulerpales (Halimeda, Udotea, Pseudochlorodesmis)
n’excéde jamais 3 % du contenu digestif.

Sélectivité du broutage

Nous qualifions d’«évitées» les algues qui, par leur
forme, leur répartition et leur abondance, se rangent
parmi les ressources trophiques potentielles des bioto-
pes occupés par S. salpa et qui, malgré cela, restent
toujours rares ou absentes dans ses contenus digestifs.
Peu nombreuses, elles ne se rencontrent que chez les
Rhodophyta (dmphiroa, Asparagopsis-« Falkenbergia »,
Bonnemaisonia, Corallina, Galaxaura, Jania, Liagora,
Plocamium, Sphaerococcus) et les Ulvophyceae (Aceta-
bularia, Halimeda, Udotea). Dans les régions riches en
algues (Corse et Marseille), plusieurs représentants de
ces genres sont, de toute évidence, ingérés accidentelle-
ment si I’on considére:

— leur Dominance faible (Di max = 5 %) par rapport
a leur abondance voire leur pullulation dans le milieu
naturel (« Falkenbergia rufolanosa», Jania corniculata
et Plocamium cartilagineum, 3 Marseille, et Corallina
granifera en Corse);

— la présence, sur les seuls fragments ingérés, d’épiphy-
tes trés appréciés par S. salpa (Corallina elongata cou-
vert de Ceramiales, 4 Marseille).

La consommation élevée de Corallina granifera a Port-
Cros semble résulter de la pauvreté du phytobenthos.
Les espéces dominantes de son alimentation représen-
tent-elles un choix réel ou simplement une consomma-
tion plus ou moins aléatoire, en fonction de leur abon-
dance sur le parcours du banc? Les observations in situ
démontrent que S. salpa sélectionne ses proies avec
discrimination. Ainsi, il dépense beaucoup d’énergie
pour atteindre des biotopes difficiles d’accés (hydrody-
namisme important, faible profondeur) ou il recherche
avidement:

— Ceramium diaphanum

— C. rubrum

— Chondria boryana
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Tableau 4
Principales algues consommeées par S. salpa en Corse (Di max).
Main algae consumed by S. salpa.in Corsica (Di max).

LT, cm "7.5 - 10 10 - 15
Céramium spp. (54.0%) Ceramium spp. (3&.4)
Polysiphonia spp. (9.2) Polysiphonia tripinnata (11.0)
Herposiphuria secunda (7.8) Polysiphonia spp. (2.9)
Chondrie tenuissima (3.5) Audouinella daviesii (2.3)

CalTithamnion corymbosum (3.1)
Erythocystis montagnel (2.7)-
ChyTocTadia verticillata (2.5)
Polysipkonia tripinnata (2.5}

ALGUES EPIPHYTES - Castagnea spp. (5.8) Casteonea spp. (35.2) -
ET/0U GAZONMNANTES Ectocarpaceae (3.£) Sgﬁace.aria spp. (4.8)

Nemacystus ramulosus (3.5)

Cladophors spp. (6.7) Cladcphora spp. (8.9)
m&ﬁﬁha aerea (2.2)

Diatomophyceae (3.6) Diatomophyceae (26.k)

Laurencia spp. {15.6) Lourencia spp. (4.6) "

Padins pevorica (4.6}

ALCUES DRESSEES

— Cystoseira barbata — Liebmannia leveillei

— C. compressa — Polysiphonia fruticulosa
— C. crinita : — Polysiphonia spp.

— C. stricta k . — Scytosiphon lomeniarius
— Enteromorpha spp. — Ulva rigidae.

— Gastroclonium clavatum

C e s Il est aussi capable de prélever des espéces peu abon-
- G,’“??l‘»’“l’ ia filicina dantes dans le milieu, comme le démontrent les petites
- Gymnqgongrus crenulatus , algues Rouges, assez proches d’aspect (Acrosorium,
— Laurencia pinnatifida ' Apoglossum, Hypoglossum, Rhodophyllis) que I’on

378



SARPA SALPA, POISSONS ET ALGUES EN MEDITERRANEE

Castagnea spp. : C. cylindrica, C. irregularis, C. mediterranea.

Ceramium spp. : C. ciliatum, C. circinatum, C. diaphanum, C. echionotum, C. fastigiatum, C. fastigiramosum, C. tenuissimum.
Ectocarpaceae : Feldmannia caespitula, F. globifera, Giffordia sandriana, Kuckuckia spinosa.

Laurencia spp. : L. microcladia, L. pinnatifida.
Peyssonnelia spp. : P. rubra, P. squamaria.
Sphacelaria spp. : S. cirrosa, S. rigidula, S. tribuloides.

F(Tyviiphonia tripinnata (6.0)

F. subulifers (3.9)

Ferposiphoria securda (2.9)

FeTdmannophycts reyssiae (2.7)

E.cra {ma Granitcra .3)
_Pogﬁssv(»ic'es (2.0)
i

Ssypoglossum 0 ¢
FeTarachnion i guTatum (2.0)

15 - 22 ) 22 (HURS FKA!, y 22 (FRAL)
Ceremium spp. (21.7) Ceramium spp. (11.9) Polyciphonia sttulifera (13,0)
Fcroscrium uncinatum (12.0) ChyTocTadis verticillata (3.8) Folysiphcria fruticulesa (9.€)
Dasycpsis plana (5.7) ’ Torallina granifera (2.7) © Tpyridia filementosa (2.6)
Tloiccladia furcata (8.1) Folysiphonia spp. (2.6} )

Castagnea spp. (23.7)

Sphacelaria spp. (63.8) Sphacelaria spp.(L5.4) Ectoccrpus confervoides ™ (6€0.0)
Ectocerpaceae (31.8) Ectocarpaceae (34.4) Dictyotea j_i_ne'am: (36.%)

S ¥eceTaric Cirross (11.0)
Zesterocarpus cedogonium {(5.6)
ETacTiista irtermedia (9.8)

E. Jetukae (2.7)
Choristocarpus terellus (2.3)

Velirnia utricularis (4.6)

Bryopsis spp (&.c)
CTadoptora spp. (3.7)

Enteromorphs fleruosa (20.4) Cladophors spp. (2.6)

Diatomophyceae (16.9) Diatomophyceae (5.2)

Cyanophyta- (3.3)

Cyenophytae (2.0}

Lsurencia spp. (17.5) Botryocladia botryoides (4.8} Bronanicrtella bvsscices (42.0)
Totryoclacia botryoides (9.0) - Taurencie rnicrocladia (4.0) Vidciia voluliTis (37237
Cryptonemia Jcriotion (§.5) T, pinnatifida (3.°) FrivTTophcra nervesa (6.€)
odyreriia ardissonei (3.6) elidium Jatifoliur (3.8) Pterocladia copiTlacea (3.3).
Peysscrnelia spp. 12.3) VidaTia volubilis (2.9) Laurencia microcladia (3.3)
Chrysymenia rertricosa (2.1) Rytiphloea tinctoria (2.4) RytiphToez tinctoris (3.2}
Rhodymery¢ ardissonei (2.€}
(ystoseirs balecrica & corpressa (40.2) Cictyopteris nembranacea(43,9) Padina pavonica (50.1)
ScytosipFon lomentaria . D Tophus fasciols (26.5) Tctyopteris membranacea (35.()
Pacina pavorica (18.3) ystoseira baleerica (19.9) Tpermatochrus paradm us (26.3)
7 Tophus ferciols (10.5) Dictyota sp. {T€.5) Arthrccladic villosa (26.0)
Ttvpecaulon sccparium (10.3) Ttypocaulon scoparium (Th4.4) Tilophus fetciola (25.0)
H’aﬁftems 7iTicina (4.8) Pagma avonica (12.9) stoveira bolearica (12,7}
1ctV}:}ttr1-_, membranacea (4.5) Tystoseira conm ressa (11.6) orocﬁn_us.~ eclLnculatus (12.0)
ictyota sp. (VA . Sarcassum 1Terifolium (7.3) Cladcstephus hirsutus (11.3)
HaTopteris filicina (4.8) Nereia filafarmis (171.1)
aonia atomariz (3.4) Stypocaulon scoperium (8,%)

cperococcuL turneri (7.6)
Cystoseira 7. spinosa (6.4)
Cutierie chilows 16,
FeTopteris filicine (5.2)
Targassur sp. (4.6)

jctycts sp. (4.0

SE\C()(-E iphon adriaticus (2.0}

Udotea petiolita (2.8)

retrouve, sous forme de boulettes plurispécifiques, dans
son estomac. Enfin, un dernier témoignage de son goit
pour certaines algues nous est donné par la taille,
parfois importante, des fragments avalés: morceau
d’Arthrocladia villosa de 15 cm de longueur dans le
tube digestif d'un spécimen adulte (LT: 31,8 cm, largeur
de la bouche: 1 cm environ). Son broutage est d’autant
plus sélectif que les ressources trophiques sont diversi-
fiées. ,

En conclusion, lorsque le phytobenthos est riche, les
végétaux dominants dans les contenus digestifs corres-
pondent bien, selon nous, aux preferenda alimentaires
de I'espéce.

Observations sur les phytocénoses algales

En raison de son comportement de brouteur diurne et
de sa répartition, S. salpa exploite surtout les ressources
infralittorales et notamment les communautés photo-
philes. Par ses attaques groupées et répétées, il contri-
bue, dans une large mesure, & I’hétérogénéité de la
végétation. La consommation des parties distales des
thalles provoque un arasement du peuplement qui
devient prostré et plus ou moins compact; c’est le cas,
par exemple, pour les phytocénoses a: ,
— Sphacelaria, Polysiphonia, Lophosiphonia, Corallina
et Dictyotales, en Corse;
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Tableau 5

Principales espéces consommeées par Sarpa salpa autour de I'ile de Port-Cros (Var) (Di max).

Main algae consumed by Sarpa salpa around Port-cros Island (Var) (Di max).

Ceramium spp. : C. ciliatum, C. circinatum, C. diaphanum, C. echionotum, C. fastigiatum, C. tenuissimum.
Lophosiphonia spp. : L. cristata, L. subadunca.

Castagnea spp. : C. cylindrica, C. irregularis.

Sphacelaria spp. ; S. cirrosa, 8. rigidula, S. tribuloides.

Ectocarpaceac : Feldmannia irregularis, F. sp., Kuckuckia spinosa.

LT, cm 10 - 15 15 -~ 22 ) 22
Ceramium spp. (30.0%) Ceramium spp. (13.0) Herposiphonia secunda (19.7)
Spyridia filamentosa (19.4) Cigartina acicularis (9.8) Spyridia filamentosa (15.4)
idium crinale .3) Herposiphonia secunda (6.7) Corallina granifera (14.7)
ChylocTadia verticillata (10.6) H Tossum hypoglossoides (6.5) Polysiphonia fruticulosa (9.8)
Po1 siphonia frutféiTosa (6.5) elidium crinale (6. Polysiphonia opaca (5.5)
sia sp. Spermothamnion sp. (5.2) Celiaium crinaie (3.1)
Fol siphonia spp. (3 1) Feldmannophycus rayssiae (4.1) Jania corniculats (2.9)
‘ , Herposipﬁon?a secunda (3.C) Spyridia filamentoss (4.0) Polysiphonia subulifera (2.G)
ATsidium helminthochorton (2.6) Dasyopsis plzna {3.8) Champia parvule (2.%]
Polysiphonia opaca (Z.6) Corallina granifera (3.2) Ceramium spp. (2.3)
ALGUES EPIPHYTES Chondria curvilineata (2.4) Lophosiphonia scopulorum (3.0)
ET/0U GAZONNANTES Gelidium spathulatum (2.4) Polysiphonia spp. (Z.8] Sphacelaria spp. (15.4)

Lophosiphonia spp. {2.1)

ggﬁggg?gg spp. (10.7)

acelaria spp. (7.%)
Uéscosporanglum mesarthrocarpum (6.0)
Ectocarpaceae (3.7)

Cladophora spp. (3.%)

SE%aceIaria spp. (9.4). Cladophora spp. (9.3)
ctocerpaceae (3.0) Bryopsis sp. (3.9)
aet

omorpha aerea (3.1)'

Bryopsis sp. (4.8) -
C!aaggﬁora spp. (3.9)

seudochlorodesmis furcellata (3.0)
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Diatomophyceae (4.2)

Cyanophyta (2.6)

ALGUES DkESSEES

Laurencia microcladia (14.0)
Gastroclonium clavatum (11,.0)
Taurencia pinnatifida (7.0)
Chondria boryana [».0)

Dictyota & Dilcphus spp. (14.4)

ystoseira compressa (5.9)
Dictyopteris membranacea (4.7)
Cystoseira caespitosa & stricta (3.1)

Laurencia pinnatifida (10.7) Rytiphloea tinctoria (17.9)
C. microcladia (9.8) Laurencia microcladia (8.4)
Rytiphloea tinctoria (3.4) L. pinnatifida {5.1)

orallina elongata (&.S)
Stypocaulon scoparium (35.3) Peyssonnelia squamaria (2.3)

U‘cg ota & Dilo Eus spp. (16.9) um Jatitolium (2.C)

Cystoseira caespltosa C. stricta (8.0) -

Padina pavonica (5.7) Stxgggaulon scoparium (81.9)
Dictyopteris membranacea (4.6) stoseira caespitosa & stricta (46.4)
Cystoseira compressa (3.4) U!ct ota & DiTophus spp.

ystoseira comprescsa (24.3)

Padina pavonica {10.4)
Cladostephus hirsutus (10.0)
TystossTes barbate (B.3)
Yaonia atomaria (5.0)
Dictyopteris membranacea (7.9)
ScyEosEpEGn Yomentaria (2.2)

" Ulva rigida (33.3)
EnteromorEEP spp. (12.2)

Uiva rigida (4.3) Ulva rigida (6.9)
Enterassrshe 3. (3.3) Y,
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Tableau 6

Principales espéces consommeées par Sarpa salpa dans le golfe de Marseille (Bouches-du-Rhéne)

(Di max).

Main alga¢ consumed by Sarpa salpa in Marseille Gulf (Bouches-du-Rhéne) (Di max).

Ceramium spp. : C. ciliatum, C. diaphanum, C. echionotum, C. fastigiramosum, C. rubrum, C.

tenuissimum.

Ectocarpaceae : Ectocarpus confervoides, Feldmannia caespitula, F. globifera, F. irregularis, F. sp.,

Giffordia sp., Kuckuckia spinosa.
Sphacelaria : S. cirrosa, S.rigidula.

LT, cm 10 - 15

) 22

Clgartina acicularis (15.5)
Ptercsiphonia spinifera (15.2%)

Tcramium spp. i

Eornetia secundiflora (0.9)
erosiphonia pennata (7.7)
Polysiphonia tripinnata (7.5)
Polysiphonia fruticulasa (5.5)

Polysiphonia opaca (5.

ALGUES EPIPHYTES
ET/0U GAZONNANTES

Polysiphonia fruticuloss (15.9)
Acrosorium uncinatum (13.7)
ecamium spp. ]

gartina acfcularis (10,5)
Polysiphonia Tlocculosa g;.g;
PEerosEpHon"a—s""T_' pinitera (7.
Rhodothamniel1a cod 17.3)
Wrangella peniciliata {5.5)
AphanocTadia stichidicsa (5.3)
WFalk a2 rulolanosa™ (4.5)
Hypoglossum hypoglossoldes (4.0)
Rhodophy11Ts divaricata (3.7)
Pterosiphonia pennata (3.0)
Lomentaria clavellosa (3.0)
Dphideciadus simpliciusculus (2.7)
Apoglossum ruscifolium (Z.3)
Herposziphonia secunda (2.0)
Halodictyon mirablle (2.0)

Ectocarpaceae (9.7)
Sphacelaria spp. (5.7}

Ectocarpaceae (19.9)
Sphacelaris spp. (8.5)

Cladophora spp. (29.1)
ryopsis sp. (3.3)

Dfatomophyceae (7.2)

Diatomophyceae (5.2)

Gelidium latifolium (8.2)
aurencia pinna da (7.5)

Halopitys {ncurvus

oTysiphonia TTexal a-(3.5)
Wyt{phioss EIREtorTs (3.5)

ol

. obtusa & L, paniculata (5.

9)

Laurencia obtusa & L,.panfculata {10.0)
Cymnogongrus crenulatus (7.2)
Corallina elongata (7.4)

Caurencia pinnatitida (6.0)
Tastroclonium clavatum (5.8)
PhylTophora nervosa (5.0)

Celidium Jatitolium (3.8)

Grateloupia T1licina (3.3)

Rhodymenia ardissone! (2.6)

ocamium cartilagineum (2.6)

Stypocaulon scoparium (2.2)

ALGUES DRESSEES

Dictyota spp. (62.2)
Tystoselra stricta (61.6)
Dictyopter(s membranaceas (29.9)
adina pavonica (Z6.%
Cystoseira compressa {23.1)
ggllomenl sinucsa {20.0)
ystoseira crinits {15,0)
typocaulon scoparium (13,9)
5i a Tevelllel (13.3)
TTophus spiralls (7.4)
aonia atomaria (6.0)

Tadostephus hirsutus (5.1)
TutTeria aasgersa 13.8)

Ulva rigida (17.7)
Enteromorpha compressa (3.7)

Ulva olfvescens (95.3)
CTodium vermilara (38.6)
va I 3 .
nteromorpha compressa (8.7)

otea petioiata (Z.

— Gigartina acicularis, Gelidium et diverses Ceramiales
a Marseille

-— Cystoseira a port buissonnant, signalées dans les
Pyrénées-Orientales (Gros, 1978) et retrouvées dans
nos trois régions.

L’incidence sur le phytobenthos semble atteindre un
pic 4 la fin de I’été (septembre) dans les zones ou se
rassemblent les adultes avant leur descente sur les frayé-
res. A cette époque, des étendues plus ou moins gran-
des, entre 0 et 10 m de profondeur environ, veient leur
couverture végétale réduite a I’état d’'un « gazon» algal
trés ras.

Parallélement a son action sur la physionomie des
peuplements, S. salpa nous parait aussi capable d’in-

fluencer leur composition. Lorsque son broutage est
modéré, la couverture phytobenthique photophile se
caractérise, en effet, par sa richesse en espéces bien
“armeées’™ pour supporter son attaque grice a certaines
adaptations structurales et biologiques. Ce sont:

— un port gazonnant (Aphanocladia, Ceramium,
Feldmannophycus, Gelidiella, Gelidium, Gigartina, Her-
posiphonia, Lophosiphonia, Polysiphonia, Pterosiphonia,
Sphacelaria, Cladophora) ou cespiteux (Cystoseira
balearica, C. caespitosa, C. compressa, C. crinita, C.
stricta)

— une base rampante stolonifére (Dilophus fasciola
var. repens (J. Agardh) Feldmann, Padina pavonica
forme «vaughaniella»)

— de nombreuses zones de croissance et des frondes
caduques (Laurencia, Dictyotales, Cystoseira)
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— le nanisme. L’abondance des thalles nains, peu
détectables, constituc méme une des spécificités du phy-
tobenthos méditerranéen; ils existent chez un grand
nombre d’espéces (Castagnea, Ceramium, Chondria,
Chylocladia, Cladophora, Cystoseira, Delesseriaceae,
Ectocarpaceae, Enteromorpha, Gastroclonium, Geli-
dium, Laurencia, Lomentaria, Nemacystus, Padina,
Polysiphonia, Rhodophyllis, Ulva). Le role de la préda-
tion dans leur sélection est conforté par le fait que
beaucoup d’entre elles atteignent une taille normale
dans les biotopes non fréquentés par les brouteurs;

— un cycle de développement court «Ephemeral
species ». Petites et capables de se reproduire trés rapi-
dement, ces éphémérophycées sont treés bien préparées
pour se perpétuer malgré la prédation.

Dans les secteurs a végétation réduite, le poisson dévore
ses proies jusqu’a leur extréme base et contribue a la
formation de faciés d’algues encrotitantes et filamenteu-
ses ou les seuls taxons dressés que l'on rencontre,
appartiennent au groupe €vité par le poisson.

Enfin, la répartition des principaux taxons consommeés
par S. salpa s’accorde assez bien avec la notion de
biotope «refuge» (non soumis a la prédation). Les
biotopes sciaphiles (sous-strate d’algues dressées, sur-
plombs) ou des espéces peuvent passer inapergues grace
a diverses caractéristiques (forme, couleur, transpa-
rence), représentent un premier type de biotope
«refuge» au sein du territoire exploité par les bancs.
Nous y rencontrons beaucoup d’algues convoitées par
le poisson (Botryocladia botryoides, Cladophora spp.,
diverses Delesseriaceae, Dictyopteris membranacea, Dic-
tyota spp., Pterocladia capillacea). Les taxons « évités»
peuvent constituer, dans une certaine mesure, un autre
type de refuge. Ainsi en Corse, une proie de S. salpa,
Vidalia volubilis, subsist¢ dans les biotopes superficiels
grice 4 une couverture de Corallinaceae épiphytes
(Corallina granifera et Jania spp.) qui diminue son
attractivité. A l'inverse, des algues normalement brou-
tées vivent souvent en épiphytes sur des hotes « évités»
(Sphaerococcus coronopifolius Stackhouse et Corallina
elongata). Le broutage de S. salpa nous parait suffisam-
ment intense pour jouer aussi un role dans la distribu-
tion verticale des algues, comme le laisse entrevoir
le développement d’espéces trés attractives dans des
biotopes inaccessibles: prolifération de Ceramium,
Chondria, Cystoseira, Enteromorpha, Grateloupia, Gym-
nogongrus, Laurencia, Polysiphonia, Ulva dans la frange
superficielle. Leur «descente» dans IInfralittoral,
observée dans les sites non visités par le poisson (lagu-
nes, abris portuaires, cuvettes littorales...), étaye égale-
ment cette hypothése. Plusieurs Rhodophyta, commu-
nes dans les contenus digestifs du Sparidae, possédent
méme une répartition bathymétrique discontinue: pré-
sentes prés de la surface, elles se retrouvent dans ’Infra-
littoral inférieur et le Circalittoral, c’est-a-dire de part
et d’autre de la zone occupée le plus souvent par S.
salpa. Nous citerons Botryocladia botryoides, Chylocla-
dia verticillata, Polysiphonia fruticulosa, Spyridia fila-
mentosa, Wrangelia penicillata; notons que C. verticil-
lata et S. filamentosa se rencontrent aussi dans I'Infra-
littoral supérieur mais seulement sous la forme de petits
thalles épiphytes.

DISCUSSION

Comportement et spectre trophique de Sarpa salpa

Nos résultats confirment son comportement d’herbi-
vore diurne trés mobile (Joubert et Hanekom, 1980;
Faggianelli et Cook, 1981; Gerking, 1984; Velimirov,
1984). En Afrique du Sud, a partir de 2,5 cm de
longueur, S. salpa passe rapidement d’un régime carni-
vore, a base d’harpacticoides et d’amphipodes, 4 un
régime microphage herbivore, dominé par les Diatomo-
phyceae; son alimentation s’oriente ensuite vers les
algues macroscopiques qui assurent 98 % du contenu’
digestif des spécimens de 12,5 & 15 ¢cm (Christensen,
1978). L’ingestion de copépodes par les juvéniles a
également été constatée en Méditerranée (Bini, 1968;
Tortonese, 1975; Lasiak, 1986). Ce changement de com-
portement trophique au cours de la croissance (carni-
vore — herbivore ou omnivore) s’observe chez de mul-
tiples poissons brouteurs (Talbot, 1955; Vu-Tan-Tue,
1964; Albertini-Berhaut, 1973; Joubert et Hanekom,
1980; Stoner et Livingston, 1984; Rosecchi, 1985).
Hormis quelques auteurs qui le rangent parmi les omni-
vores (Talbot, 1955; Peres, 1976; Mater, 1976), S. salpa
est considéré, au stade adulte, comme un herbivore. A
de rares exceptions prés (Christensen, 1978; Joubert et
Hanekom, 1980), les informations concernant son
régime alimentaire se révélent des plus succinctes et se
limitent souvent a une liste spécifique sans indication
d’abondance ou de fréquence dans les contenus diges-
tifs. Les groupes dominants de végétaux varient suivant
la région prospectée (Tab. 7). Parmi les taxons cités
par Gourret (1892), Sauvageau (1920), Talbot (1955),
Seoane-Camba (1965), .Bombace et Ligreci (1973),
Christensen (1978), Joubert et Hanekom (1980), Anato
et Ktari (1983), Hutchings in Gerking (1984), Velimirov
(1984) et Whitehead et al. (1984), nous avons recensé
les genres suivants:

RHODOPHYTA: Acrosorium, Arthrocardia, Centroce-
ras, Ceramium, Champia, Corallina, Gelidium, Gigar-
tina, Hypnea, Jania, Laurencia, Lomentaria, Polysipho-
nia, Polyzonia, Pterocladia, Pterosiphonia, Tayloriella;
FUCOPHYCEAE: Cladostephus, Cystoseira, Dictyo-
pteris, Dictyota, Fucus, Sargassum, Sphacelaria, Stypo-
caulon; '
ULVOPHYCEAE: Acetabularia, Clado-
phora, Codium, Enteromorpha, Ulva;
PHANEROGAMES: Cymodocea, Posidonia, Ruppia,
Zostera.

Caulerpa,

Groupes Localitéas Références
RHODOPHYTA Afrique du Sud CHRISTENSEN, 1978
JOUBERT et HANEKOM, 1980
ULVOPHYCEAE Afrique du Sud TALBOT, 1955
CHRISTENSEN, 1978
M&diterran&e Turquie | MATER, 1976
FUCOPHYCEAE Méditerran8e Turquie | MATER, 1976
PHANEROGAMES | Afrique du Sud TALBOT, 1955
Méditerranfe Tunisie | ANATO et KTARI, 1983
Corse VELIMIROV, 1984
Tableau 7

Groupes systématiques dominants dans l’alimentation de S. salpa
adulte.

Predominant systematic groups of diet of adults S. salpa.
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La voracité du poisson, vis-a-vis de Laurencia pinnati-
fida et &’Ulva, est bien connue des pécheurs qui les
utilisent comme appits (Sauvageau, 1920; Centelles,
1979; Faggianelli et Cook, 1981).

En Méditerranée occidentale, S. salpa consomme la
plupart des algues non-encrofitantes des phytocénoses
infralittorales. Parmi les genres précédents, tous ceux
représentés dans cette mer ont été retrouvés dans les
contenus digestifs. Son régime alimentaire évolue avec
la croissance, en relation avec ’augmentation simulta-
née de Pamplitude verticale de sa répartition et de
ses capacités de préhension (taille et efficacité de ses
machoires) qui lui donne acces a des ressources de plus
en plus variées (fig. 5):

— les juvéniles (LT: 1-5 cm), carnivores planctonopha-
ges, restent en pleine eau;

— les jeunes (LT: 5-10 cm) broutent, entre 0 et 2 m
de profondeur environ, les phytocénoses gazonnantes
photophiles des substrats rocheux dominées par les
Rhodophyta

— les S. salpa de taille moyenne (LT: 10-22 cm),
s’alimentent, entre 0 et 5-6 m de profondeur, a la fois
sur roche. avec une prédilection croissante pour les

Figure 5§

algues dressées, et dans les herbiers de P. oceanica
(ingestion d’€épiphytes)

— en dehors de la fraie, les spécimens de LT>22
cm exploitent le phytobenthos, notamment les algues
arbustives et arborescentes (Fucophyceae, Ulvophy-
ceae), jusqu’a une vingtaine de meétres de profondeur;
les plus grands individus (LT >30 cm environ) peuvent
aussi se nourrir de feuilles de Posidonia

— en période de reproduction, les géniteurs descendent
vers 45 m et mangent les algues (Fucophyceae et Rho-
dophyta) des phytocénoses rhéophiles apparentées au
Cystoseiretum zosteroidis, Giaccone

Les taxons « évités » possédent tous des caractéristiques
impliquées, en zone tropicale, dans les mécanismes de
lutte contre le broutage: production de calcaire ou de
métabolites secondaires (cétones halogénées, terpénes,
et autres composés halogénés) a effets dissuasifs sur les
herbivores («structural and chemical defenses» sensu
Hay, 1984) (Fenical, 1975; Ragan, 1981; Norris et Feni-
cal, 1982; Littler et al., 1983 a eth; Ragan et Glombitza,
1986) (tab. 8). L'une ou l’autre de ces particularités,
voire les deux (beaucoup d’algues calcifiées possédent
également des défenses chimiques, Paul et Hay, 1986),

Répartition bathymétrique des bancs de Sarpa salpa (L.) et phytocénoses benthiques

exploitées.

Bathymetric distribution of schools of Sarpa salpa (L.) and foraged benthic phytocenosis.

1 : Juveniles (LT= 1-5 cm, d’aprés Christensen, 1978).
Juveniles (LT=1-5 cm, according to Christensen, 1978).
2 : Jeune (LT=5-10 cm).

Young fishes (LT=5-10 cm).

3 : Poissons de taille moyenne (LT=10-22 cm).
Mean-size fishes (LT=10-22 cm).

4 : Poissons de grande taille (LT >22 cm).

Large fishes (LT>22 cm).

F.I. : Frage infralittorale.

Infralittoral Fringe.

G. ph. : «gazon» algal photophile superficiel.
Photophilous superficial algal turf.

A. ph. : Algues photophiles de mode relativement calme.
Photophilous algae of relatively quiet environment,

H.P. : Herbiers de Posidonia oceanica (L.) Delile.
Posidonia oceanica (L.) Delile beds.

C.Z. : Cystoseiretum zosteroidis Giaccone.
Cystoseiretum zosteroides Giaccone.

CIRCALITTORAL

mgm'mdom

{Automne)

- o — i ¢
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se trouvent sans doute a 1’origine de la réaction d’évite-
ment de S. salpa. Sur le littoral atlantique espagnol
(Cadix), Asparagopsis armata Harvey et Plocamium
cartilagineum sont également négligés par le Sparidae
(Seoane-Camba, 1965). Des genres qui possédent d’au-
tres métabolites secondaires (polyphénols et composés
azotés, par exemple) (Caulerpa, Dictyota, Laurencia,
Sargassum) se rangent malgré tout dans le groupe des
végétaux «appréciés» par S. salpa. C'est le cas, en
Tunisie, pour Caulerpa prolifera (obs. pers.), le poisson
est alors réputé toxique (Whitehead er al., 1984-1986)
ou hallucinogéne. Ces genres interviennent aussi dans
lalimentation d’autres poissons (Lundberg, 1980; Lit-
tler et al., 1983 a et b; Hay, 1984; Lewis, 1985).

La sélectivité de I’alimentation décroit avec la réduction
des ressources trophiques. Les adultes, brouteurs de
frondes (« browsers » sensu Ogden, 1976) dans les zones
riches en végétaux (Marseille, Corse), tendent a adopter
un comportement de racleur omnivore (« grazer » sensu
Ogden, 1976) lorsque la couverture algale est rase
(Port-Cros). L’élargissement du spectre trophique,
consécutif 4 un appauvrissement du milien, est un phé-
noméne fréquent surtout chez des animaux voraces
comme S. salpa.

Tableau 8

Genres d’algues évitées ou peu consommeées par S. salpa et types de
substances produites.

Algal genera avoided or poorly ingested by S. salpa and categories of
Dproduced substances. '

Production de calcaire métabolites secondaires
Helminthocladiaceae Bonnemaisoniaceae
- Liagora - Asparagopsis &
Chaetangiaceae "Falkenbergia"
-~ Galaxaura - Bonnemaisonia
Rhodophyta Corallinaceae Plocamiaceae
= Amphiroa ~ Plocamium
- Corallins Sphaerococcaceae
~ Jania ~ Sphaerococcus
Acetabulariaceae
. ~ Acetabularia
Ulvophyceae Udoteaceas
= Halimeda
« Ddotea

Incidence de Sarpa salpa sur la genése du phytobenthos

En Méditerranée, S. salpa semble jouer un role prépon-
dérant dans la différenciation du couvert algal. Les
attaques répétées et localisées de nombreux individus
provoquent un arasement, plus ou moins sévére, de la
végetation. Des observations analogues ont été réalisées
dans les herbiers de P. oceanica ou des parcelles com-
plétement tondues jouxtent d’autres, en apparence,
epargnées (Laborel-Deguen et Laborel, 1977; Velimi-
rov, 1984; Verlaque obs. pers.). Le phénoméne peut
étre spectaculaire, 4 la fin de I’été, juste avant la repro-
duction.

Les caractéristiques des algues broutées ou évitées nous
incitent 4 penser qu’a l'instar des poissons herbivores
et omnivores des mers tropicales, S. salpa influence
également la composition et Ia distribution des phytocé-
noses, en particulier lorsque son broutage reste modéré.
L'exploitation sélective des ressources algales par le
poisson entraine, selon nous, la régression des espéces

préférées et la multiplication d’autres, mieux adaptées
pour résister a la prédation (défenses structurales et
chimiques). L’élimination des algues dressées (Dictyota-
les, Fucales, Sphacelariales, Ulvales) par S. salpa favo-
rise 'extension d’espéces moins compétitives, encrofi-
tantes ou gazonnantes (concepts de «grazer-
dependent» et «grazer-tolerant species» Ogden et
Lobel, 1978; Littler et Littler, 1980). De méme, la
sélection de formes naines constatée chez de nombreux
taxons appréciés par le poisson et la « miniaturisation »
subséquente des phytocénoses photophiles infralittora-
les méditerranéennes pourraient résulter, pour une large
part, de lintensité de la prédation (= «size escape»
sensu Lubchenco et Gaines, 1981 et Gaines et Lub-
chenco, 1982). Enfin, la localisation des algues vulnéra-
bles au broutage dans des biotopes «refuges» trouve
des exemples équivalents dans les mers tropicales {loca-
lisation dans la frange superficielle: Adey, 1975; Ste-
neck et Adey, 1976; Hoek et al.,, 1978; Hay, 1981 a;
Hay et al., 1983; distribution verticale discontinue:
Hay, 1981 a; Tribble, 1981; association avec un taxon
evité: Littler et al., 1986). Ces considérations s’appuient
sur les résultats obtenus avec S. salpa, qu’en est-il des
autres poissons brouteurs de Méditerranée?

Influence des autres poissons sur le phytobenthos médi-
terranéen

Le nombre et le degré de spécialisation des poissons
brouteurs, s’avérent beaucoup plus faibles en Méditer-
ranée que dans les mers chaudes. D’aprés les travaux
de Talbot (1955), Vu-Tan-Tue (1964), Gibson (1968,
1972), Hickling (1970), Odum (1970), Vegas-Velez
(1972), Albertini-Berhaut (1973), Gurgel et Vegas
(1973), Tortonese (1975), Farrugio (1976), Zander et
Heymer (1977), Joubert et Hanekom (1980), Lundberg
(1980), Carvalho (1982), Bell et Harmelin-Vivien
(1983), Cottiglia ez al. (1983), Whitehead et al (1984-
1986), Rosecchi (1985), Jardas et al. (1986), Seret et
Opic (1986), Zander (1986), Fischer et al. (1987), Fredj
et Maurin (1987) et nos observations personnelles, nous
avons inventori€¢ dans cette mer 48 espéces (nomencla-
ture d’aprés Whitehead er al., 1984-1986) pouvant pos-
séder, 4 un stade de leur développement, une fraction
végétale notable dans leurs contenus digestifs:
Blenniidae :

Aidablennius sphynx (Valenciennes, 1836).

Coryphoblennius galerita (Linnaeus, 1758).

Lipophrys adriaticus (Steindachner et Kolombatovic,
1883).

L. canevai (Vinciguerra, 1880)

L. dalmatinus (Steindachner et Kolombatovic, 1883) .

L. nigriceps nigriceps (Vinciguerra, 1883)

L. pavo (Risso, 1810)

L. pholis (Linnaeus, 1758)

L. trigloides (Valenciennes, 1836).

Parablennius gattorugine (Briinnich, 1768)

P. incognitus (Bath, 1968)

P. rouxi (Cocco, 1833)

P. sanguinolentus (Pallas, 1811)

P. zvonimiri zvonimiri (Kolombatovic, 1892)
Centracanthidae :

Spicara maena (Linnaeus, 1758).
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Spicara smaris (Linnaeus, 1758)

Gadidae :

Gaidropsarus mediterraneus (Linnaeus, 1758)
Gobiidae :

Gobius auratus Risso, 1810 ~

G. bucchichi Steindachner, 1870.

G. cobitis Pallas, 1811

G. vittatus Vinciguerra, 1883

Thorogobius ephippiatus (Lowe, 1839)
Hemiramphidae :

Hemiramphus far (Forsskil, 1775)*
Kyphosidae :

Crenidens crenidens (Forsskil, 1775)*

Kyphosus sectator (Linnaeus, 1766)

Labridae :
Symphodus melops (Linnaeus, 1758)

Monacanthidae :

Stephanolepis diaspros Fraser-Briinner, 1940
Mugilidae :

Chelon labrosus (Risso, 1826).

Liza aurata (Risso, 1810)

L. ramada (Risso, 1826)

L. saliens (Risso, 1810)

Mugil cephalus Linnaeus, 1758
Scaridae :

Sparisoma cretense (Linnaeus, 1758)
Sciaenidae:

Scigena umbra Linnaeus, 1758

Umbrina cirrosa (Linnaeus, 1758)
Siganidae :

Siganus luridus (Riippell, 1828)*

S. rivulatus (Forsskil, 1775)*
Sparidae :

Boops boops (Linnaeus, 1758),

Diplodus annularis (Linnaeus, 1758)

D. cervinus (Lowe, 1841)

D. puntazzo (Cetti, 1777)

D. sargus sargus (Linnaeus, 1758)

Oblada melanura (Linnaeus, 1758)

Pagellus acarne (Risso, 1826)

Sarpa salpa (Linnaeus, 1758)

Sparus aurata Linnaeus, 1758

Spondyliosoma cantharus (Linnaeus, 1758)
Tripterygiidae :

Tripterygion delaisi Cadenat et Blache, 1971

ssp. xanthosoma Zander et Heymer, 1971

(* : immigrants par le canal de Suez )

L’ingestion de plantes est sans doute accidentelle chez
plusieurs de ces poissons. Seuls, Parablennius sanguino-
lentus, Crenidens crenidens, Hemiramphus far, Kyphosus
sectator, Sarpa salpa, Sparisoma cretense, Siganus luri-
dus et S. rivulatus semblent Etre, & leur stade adulte,
de grands consommateurs de végétaux macroscopiques.
Egalement herbivore, Mugil cephalus se distingue par
un régime microphage détritivore a base de microflore
benthique et de détritus végétaux (Odum, ;1970). Les
autres se rangent plutot parmi les omnivorgs (compte
tenu des données trés partielles concernant leur alimen-
tation). Cette liste est probablement incom\pléte, en
particulier pour les petites especes littorales (Blenniidae

3

et Gobiidae) dont le régime alimentaire reste inconnu.

En Méditerranée orientale, Lundberg (1980) a obtenu
des résultats similaires aux noétres, avec un autre
poisson consommateur de frondes (« browser») : Siga-
nus rivulatus. Les peuplements broutés se caractérisent
par la prolifération d’algues filamenteuses a cycle court
et par la présence d’espéces « évitées» (taxons calcifiés
et Fucophyceae coriaces: défenses structurales). Les
algues les plus recherchées se rencontrent, quant 4 elles,
dans des biotopes «refuges» d’accés difficile (platiers
superficiels). En revanche, I’auteur n’a mis en évidence
aucune défense chimique.

S. rivulatus et d’autres espéces brouteuses ne se ren-
contrent pas dans le bassin méditerranéen occidental,
néanmoins les ressources végétales y sont exploitées,
non seulement par de grandes populations de S. salpa
mais aussi par de nombreux autres poissons dont 'inci-
dence reste quasiment méconnue. La présence de maté-
riel végétal dans le tube digestif de divers Sparidae, a
souvent été qualifiée d’accidentelle. Or, en I’absence
d’un examen détaillé des plantes ingérées, la possibilité
d’une consommation intentionnelle ne doit pas é&tre
exclue.

Ainsi, dans les contenus digestifs de Diplodus annularis,
nous avons observé des boulettes composées exclusive-
ment d’algues trés recherchées par S. salpa (Delesseria-
ceae, Dictyopteris membranacea, Gloiocladia furcata,
Laurencia) (Port-Cros, Khoury, 1987). De méme, en
Adriatique, les genres : Ceramium, Chondria, Clado-
phora, Enteromorpha et Polysiphonia, constituent
lessentiel de I'alimentation des jeunes de cette espece
(Jardas et al., 1986). Selon Sauvageau (1920), I'utilisa-
tion de Laurencia pinnatifida, comme appat, permettrait
la capture de trois espéces de Diplodus. Le peuplement
algal pourrait donc étre influencé par S. salpa mais
aussi par lintensité et la sélectivité de la prédation
d’autres représentants de I'Ichthyofaune. Des conclu-
sions analogues ont été émises, en Afrique du Sud, par
Joubert et Hanekom (1980). L’étude du comportement
trophique de chaque espéce et ’expérimentation in situ
(utilisation de cages, transplantations de végétaux)
devraient permettre de tester cette hypothése.

CONCLUSION

En raison de I'importance de ses populations, des carac-
téristiques de son comportement et enfin de 'intensité
et de la sélectivité de son broutage, Sarpa salpa apparait
comme un des agents prépondérants de différenciation
du phytobenthos. Dans un travail précédent (Verlaque,
1988), nous avons insisté sur le réle “clé” de 'oursin
Paracentrotus lividus (Lmck) au sein de I'Infralittoral, il
s’avére que S. salpa et probablement d’autres poissons
(Sparidae, notamment) jouent aussi un role capital dans
le fonctionnement de I’écosystéme cotier. En Méditerra-
née, la trés grande richesse en algues naines et en
Ephémérophycées des phytocénoses infralittorales sem-
ble directement liée 4 la prédation intense par I'Ichthyo-
faune. De fagon plus générale, la végétation marine de
cette région présente des analogies évidentes avec celle,
fortement conditionnée par les brouteurs, des récifs
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tropicaux. Par sa composition spécifique, ses affinités
biogéographiques et ses relations avec la faune, elle
s’apparente beaucoup plus a celle d’'une mer chaude
dépourvue de formations coralliennes qu’a celle des
cotes océaniques tempérées. Trop longtemps négligés
par les scientifiques, les paramétres biotiques (compéti-
tion, coopération et prédation) devraient étre pris en
considération dans toute étude phytobenthique en
Méditerranée, au méme titre que ’environnement phy-
sico-chimique. Ces problémes ouvrent un large champ
d’investigation et d’expérimentation tant au niveau de
I’échelon primaire qu’au niveau de ses consommateurs.
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Principales algues macroscopiques consommées par
S. salpa dans les — secteurs étudiés (Di max =2 %).
Main macroalgae ingested by S. salpa in the
— investigated areas (Di max=>2%).

RHODOPHYTA :

Acrosorium uncinatum (Turner) Kylin.

Alsidium helminthochorton (La Tourette) Kiitzing.
Aphanocladia stichidiosa (Funk) Ardré.

Apoglossum ruscifolium (Turner) J. Agardh.
Rhodothamniella codii (Crouan & Crouan) Feldmann.
Audouinella daviesii (Dillwyn) Woelkerling.

Bornetia secundiflora (J. Agardh) Thuret.

Botryocladia botryoides (Wulfen in Jacquin) Feldmann.
Brongniartella byssoides (Goodenough & Woodward) Schmitz.
Callithamnion corymbosum (Smith) Lyngbye.

Ceramium ciliatum (Ellis) Ducluzeau.

Ceramium circinatum (Kiitzing) J. Agardh.

Ceramium diaphanum (Lightfoot) Roth.

Ceramium echionotum J. Agardh.

Ceramium fastigiramosum Boo & Lee f. flaccidum Peters. ex
Bergesen.

Ceramium flaccidum (Harv. ex Kiitz.) Ardissone=C. byssoideum
Harv.

Ceramium rubrum (Hudson) C. Agardh.

Ceramium tenuissimum (Lyngbye) J. Agardh.

Champia parvula (C. Agardh) Harvey.

Chondria boryana (De Notaris ex J. Agardh) De Toni.
Chondria curvilineata Collins & Hervey.

Chrysymenia ventricosa (Lamouroux) J. Agardh.
Chylocladia verticillata (Lightfoot) Bliding.

Corallina elongata Ellis & Solander.

Corallina granifera Ellis & Solander.

Cryptonemia lomation (Bertoloni) J. Agardh.

Dasyopsis plana (C. Agardh) Zanardini.

Erythrocystis montagnei (Derbés & Solier ex Derbés) Silva
« Falkenbergia rufolanosa (Harv.) Schm. in Engl. & Prantl » stadium.
Feldmannophycus rayssiae (Feld. & Feld.) Augier & Boudouresque.
Gastroclonium clavatum (Roth) Ardissone.

Gelidium crinale (Turner) Lamouroux.

Gelidium latifolium (Greville) Bornet.

Gelidium spathulatum (Kitzing) Bornet.

Gigartina acicularis (Roth) Lamouroux.

Gloiocladia furcata (C. Agardh) J. Agardh.

Grateloupia filicina ( Lamouroux) C. Agardh.

Griffithsia spp.

Gymnogongrus crenulatus (Turner) J. Agardh.

Halarachnion ligulatum (Woodward) Kiitzing.

Halodictyon mirabile Zanardini.

Halopithys incurvus (Hudson) Batters.

Herposiphonia secunda (C. Agardh) Ambronn.

Hypoglossum hypoglossoides (Stackhouse) Collins & Hervey.
Jania corniculata (Linnaeus) Lamouroux.

Laurencia microcladia Kiitzing.

Laurencia obtusa (Hudson) Lamouroux.

Laurencia paniculata (C. Agardh) J. Agardh,

Laurencia pinnatifida (Gmelin) Lamouroux.

Lomentaria clavellosa (Turner) Gaillon.

Lophosiphonia cristata Falkenberg.

Lophosiphonia scopulorum (Harvey) Womersley.
Lophosiphonia subadunca (Kiitzing) Falkenberg.

Uphidocladus simpliciusculus (Crouan & Crouan) Falkengerg.
Peyssonnelia rubra (Greville) J. Agardh.

Peyssonnelia squamaria (Gmelin) Decaisne.

Phyllophora nervosa (De Candolle) Greville ex J, Agardh.,
Plocamium cartilagineum (Linnaeus) Dixon.

Polysiphonia flexella J. Agardh.

Polysiphonia flocculosa Kiitzing.

Polysiphonia fruticulosa (Wulfen in Jacquin) Sprengel.
Polysiphonia opaca (C. Agardh) Zanardini,

Polysiphonia subulifera (C. Agardh) Harvey.

Polysiphonia tripinnata J. Agardh.

Polysiphonia spp.

Pterocladia capillacea (Gmelin) Bornet ex Bornet & Thuret.
Pterosiphonia pennata (Roth) Falkenberg.

Pterosiphonia spinifera (Kiitzing) Ardré.

Rhodophyllis divaricata (Stackhouse) Papenfuss.
Rhodymenia ardissonei J. Feldmann.

Rytiphloea tinctoria (Clemente) C. Agardh.
Spermothamnion spp.

Spyridia filamentosa (Wulfen) Harvey in Hooker.

Vidalia volubilis (Linnaeus) J. Agardh.

Wrangelia penicillata C. Agardh.

FUCOPHYCEAE :

Arthrocladia villosa (Hudson) Duby.

Asperococcus turneri (Smith) Hooker.

Castagnea cylindrica Sauvageau.

Castagnea irregularis Sauvageau.

Castagnea mediterranea (Kitzing) Hauck,
Choristocarpus tenellus (Kiitzing) Zanardini.
Cladostephus hirsutus (L.) Boud. & Perret ex Boudouresque & al.
Colpomenia sinuosa (Mertens ex Roth) Derbés & Solier in Castagne.
Cutleria adspersa (Mertens ex Roth) De Notaris.
Cutleria chilosa (Falkenberg) Silva= C. monoica Ollivier.
Cystoseira balearica Sauvageau.

Cystoseira barbata J. Agardh.

Cystoseira caespitosa Sauvageau.

Cystoseira compressa (Esper) Gerloff & Nizamuddin.
Cystoseira crinita (Desfontaines) Duby.

Cystoseira spinosa Sauvageau ?

Cystoseira stricta (Montagne) Sauvageau.
Dictyopteris membranacea (Stackhouse) Batters.
Dictyota linearis (C. Agardh) Greville.

Dictyota spp.

Dilophus fasciola (Roth) Howe.

Dilophus spiralis (Montagne) Hamel.

Discosporangium mesarthrocarpum Meneghini) Hauck.
Ectocarpus siliculosos (Dill.) Lyngbye.

Elachista intermedia Crouan & Crouan.

Elachista jabukae Ercegovic.

Feldmannia caespitula (J. Agardh) Knoepffler-Péguy.
Feldmannia globifera (Kiitzing) Hamel.

Feldmannia irregularis (Kiitzing) Hamel.

Feldmannia spp.

Giffordia sandriana (Zanardini) Hamel.

Giffordia spp.

Halopteris filicina (Grateloup) Kiitzing.

Kuckuckia spinosa (Kiitzing) Kuckuck.

Liebmannia leveillei J. Agardh,

Nemacystus ramulosus Derbés & Solier.

Nereia filifomis (J. Agardh) Zanardini.

Padina pavonica (Linnaeus) Thivy.

Sargassum flavifolium Kiitzing.
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Sargassum sp.

Scytosiphon lomentaria (Lyngbye) Link.
Spermatochnus paradoxus (Roth) Kiitzing,
Sphacelaria cirrosa (Roth) C. Agardh.
Sphacelaria rigidula Kitzing,

Sphacelaria tribuloides Meneghini.

Sporochnus pedunculatus (Hudson) C. Agardh.
Stictyosiphon adriaticus Kitzing.

Stypocaulon scoparivm (Linnaeus) Kiitzing.
Taonia atomaria (Woodward) J. Agardh,
Zasterocarpus cedogonium (Meneghini ex Kiitzing) Bornet.

ULVOPHYCEAE :
Bryopsis spp.

Caulerpa prolifera (Forsskal) Lamouroux.
Chaetomorpha aerea (Goodenough ex Dillwyn) Kiitzing,
Cladophora spp.

Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje.
Enteromorpha compressa (Linnaeus) Greville.
Enteromorpha flexuosa (Wulfen ex Roth) J. Agardh.
Enteromorpha sp.

Pseudochlorodesmis furcellata (Zanardini) Bgrgesen.
Udotea petiolata (Turra) Bgrgesen.

Ulva olivescens Dangeard.

Ulva rigida C. Agardh.

Valonia utricularis (Roth) C. Agardh.
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