
 

REFLEXIONS SUR LE BENTHOS MEDITERRANEEN DES SUBSTRATS MEUBLES DE 
HAUTS-NIVEAUX DANS L'ETAGE INFRALITTORAL. 

par J. PICARD 
Station Marine d'Endoume, rue Batterie des lions, 13007 Marseille, FRANCE. 

RESUME : 
Au cours des vingt dernieres annees, de nombreuses recherches biocoenotiques 

effectuees par les chercheurs fran~ais sur les cotes de la Mediterranee occidentale 
ant permis de modifier au de preciser la signification des diverses unites de peuple­
ment anterieurement decrites. Une synthese de ces donnees et des resultats personnels 
de l'auteur est, ici, tentee. 

ABSTRACT : 
During the past 20 (twenty) years, a large amount of biocenotic research 

undertaken by French marine scientists has yielded results permitting modification, 
and better comprehension of the significance of the "population units" earlier des­
cribed. A "synthetic" view of these results, combined with data resulting from the 
author's own research, is developed here. 

I.- COMMENT CLASSIFIER LES PEUPLEMENTS DES HAUTS-NIVEAUX DES SUBSTRATS MEUBLES ? 

La notion de base reste la biocoenose telle qu'elle a ete definie par 
M5BIUS : elle correspond a une structure integrant a la fois des conditions de milieu 
similaires, un equilibre qualitatif et quantitatif entre benthontes, l'existence d'in­
teractions entre ses composants, et une certaine permanence topographique, ce qui 
permet, d'ailleurs, la cartographie de son biotope. On a coutume de considerer le 
biotope comme etant l'espace de vie OU se localise la biocoenose, mais, du fait qu'il 
exisi:e-des milieux extremes au certaines biocoenoses n'atteignent pas l'achevement de 
leur structuration, il parait preferable de considerer le biotope comme etant l'espace 
de vie dans lequel il ya potentialite d'existence d'une biocoenose determinee, meme 
si cette derniere ne s'y realise pas pleinement. 
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Du fait de la diversification des contraintes subies par les peuplements des hauts­
niveaux, il est souvent difficile de percevoir l'aspect typique d'une biocoenose, celle­
ci se presentant souvent sous plusieurs aspects differents les uns des autres du fait 
de variations limitees dans la composition qualitative du peuplement. Lorqu'il y a 
forte predominance d'une espece au d'un petit nombre d'especes (qu'il s'agisse au non 
d'especes caracteristiques de la biocoenose), on est alors en presence de facies que 
l'on peut classer, en fonction de la degradation progressive des structuresbiocoeno­
tiques, en facies de diversification (la composition qualitative de la biocoenose 
n'est pas alteree), en facies d'appauvrissement (diminution des especes representa­
tives), et en facies de substitution (les especes constituant le facies subsistent a 
peu pres seules, et la notion meme de structure biocoenotique a disparu). 

Toutes les fois qu'un milieu devient disponible pour l'installation d'une bio­
coenose, en particulier apres des disparitions accidentelles de peuplements frequentes 
dans les hauts-niveaux, s'installent d'abord les especes pionnieres qui sont, bien 
sur, des especes particulierement opportunistes. Deux processus d 1 invasion par les 
especes pionnieres se presentent alors 

- invasion immediate (deplacement actifs au passifs) d'especes exogenes tres 
mobiles representees tres generalement par des individus, soit adultes soit a un stade 
larvaire avance, proies et predateurs s'installant simultanement (les predateurs sont 
souvent representatifs du peuplement) ; 
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invasion par developpement rapide in situ de cellules reproductrices ou de 
larves exogenes d'especes peu OU pas mobiles a l'etat adulte, les predateurs n'appa­
raissant g~ere qu'apres constitution d'un stock suffisant de proies (les predateurs 
sont generalement non representatifs du peuplement). 

J'avais deja, en 1962, attire l'attention sur le fait que ces deux processus pou­
vaient se succeder dans le temps (certaines especes participant meme successivement a 
l'un et a L'autre) dans le cas d'un peuplement que j'avais alors considere comme etant 
une entite biqcoenJtique autonome caracterisee par Callianassa tyrrhena (= laticauda) 
etKellya (Bornia) corbuloides, mais dont on sait, depuis les recherches de LE GALL 
en 1969, qu'il ne s'agit que de l'aspect le plus expose a l'hydrodynamisme de la Bio­
coenose des Sediments Vaseux de Mode Calme ou SVMC. En partant de ce cas presque moyen 
quanta l'hydrodynamisme, et en considerant les milieux extremes pour ce meme facteur, 
on constate qu'il y a alors disjonction des deux processus, le premier (invasion im­
mediate d'especes tres mobiles) se presentant presque seul dans les modes les plus 
battus (Biocoenose des Sables Fins des Hauts-Niveaux OU SFHN), le second existant a 
peu pres seul dans les modes les plus calmes (Biocoenose Lagunaire Euryhaline et Eu­
rytherme ou LEE). En fait, dans ces biocoenoses des milieux extremes des hauts-niveaux 
(SFHN et LEE), toutes les especes representatives s'installent rapidement et simulta­
nement, et l'ensemble des especes caracteristiques du peuplement correspond alors a 
un lot d'especes pionnieres : d'ailleurs, en 1982, STORA insiste sur le fait que la 
plupart des especes des peuplements SVMC et LEE sont des opportunistes. 

Si l'on recherche, en dehors du domaine marin, les equivalences de ces biocoe­
noses de milieux extremes quanta l'hydrodynamisme, on constate alors que les milieux 
extremes de mode battu (SFHN) peuvent etre utilement compares aux groupements d'inver­
tebres ripicoles, pelophiles et perichionophiles du domaine terrestre, tandis que les 
milieux extremes de mode calme (LEE) apparaissent proches de la notion de "groupement 
permanent" des phytosociologues. 
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II.- LOCALISATION BIONQMIQUE DES PEUPLEMENTS MEDITERRANEENS DES HAUTS-NIVEAUX DES 
SUBSTRATS MEUBLES. 
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Si l'on excepte le peuplement des galets qui n'est pas pris ici en conside­
ration en raison de son apparentement a celui des cavites des substrats rocheux, on 
constate (Fig. 1) que cinq sur six des biocoenoses de substrats meubles presentes dans 
l'Etage Infralittoral peuvent etre aisement situees le long d'un gradient d'hydrodyna­
misme du a l'agitation de l'eau superficielle par les houles, vagues et clapots. 

Il est logique de considerer que l'etat moyen de cet hydrodynamisme correspond a 
ce que l'on peut appeler Biocoenose du Sediment de l'Herbier de Posidonies ou SHP, qui 
coincide avec le climax de l'Herbier de Posidonies lui-meme, du fait que le facteur 
climatique eclairement reste dominant par rapport aux facteurs edaphiques perturba­
teurs qu'engendrent soit un trop fort, soit un trop faible hydrodynamisme. La texture 
du sediment est, dans ce cas, sous la dependance de la frondaison de l'Herbier de Po­
sidonies (piegeage par les feuilles de particules fines en transit dans l'eau, chute 
de bioclastes ou de petits tests calcaires provenant des feuilles). Dans les hauts 
niveaux, ce SHP correspond a la possibilite d'edification des "recifs barrieres" des 
"mattes" de Posidonies, tandis que vers le bas· il s 'arrete a des profondeurs variant 
entre une quarantaine de metres en eau renouvelee et claire, et une dizaine de metres 
en eau peu renouvelee et trouble : ces fluctuations bathymetriques, dues aux possibi­
lites de photosynthese des Posidonies, sont aussi, par definition. celles de la limite 
inferieure de l'Etage Infralittoral lui-meme. Du fait de l'abondance des especes gra­
vellicoles, le peuplement des SHP s'apparente forternent a celui de la Biocoenose des 
fonds Detritiques C8tiers ou DC de l'Etage Circalittoral, ainsi que cela ressort du 
travail de HARMELIN (1964). 

Lors·que 1 'on progresse vers les modes battus, on rencontre d' abord, dans les hauts 
niveaux, divers aspects et facies de la Biocoenose des Sables fin Bien Calibres ou 
SFBC, en particulier le facies d'appauvrissement des Bathyporeia spp., mais les espaces 
oil l'on observe cette biocoenose dans les hauts-niveaux sont rares, du fait de l'impor­
tance que prennent, aux intensites hydrodynamiques qui lui conviendrait. les greves de 
graviers et galets ; en profondeur, la biocoenose SFBC n'admet pas de limitre precise, 
car on l'a meme observee (Canal de Talante en Grece) dans l'Etage Circalittoral la oil 
subsistent des sables fins purs. Dans les modes les plus fortement battus. la Biocoe­
nose des Sables Fins des Hauts-Niveaux ou SFHN horde generalement toutes les plages 
de sable : parmi les aspects et facies qu'elle peut presenter. on remarquera le facies 
de diversification de Corbyforriya (Lentidium) mediterranea dans les milieux oil inter­
vient une legere dessalure. et MASSE (1972) a note que certaines especes de cette 
biocoenose, telles que Donax semist.riatus, tendent a se localiser plus profondement 
lorsque l'hydrodynamisme s'accroit, ce phenomene res·tant cependant limite car la bio­
coenose SFHN est remplacee par la biocoenose SFBC au-dela d'une dizaine de metres tout 
au plus. 

Si l'on progresse vers les modes calmes, on observe d'abord, toujours dans les 
hauts-niveaux, les nombreux aspects et facies de la Bioc;:oenose des Sediments Vaseux 
de Mode Calme OU SVMC, qui ant fait l'objet de nombreuses etudes de la part de 
TRUE-SCHLENZ (1965), FEBVRE (1968), de GAILLANDE (1968)~ LE GALL (1969), FEBVRE­
CHEVALIER (l 969) et STORA (t 982); la limite inferieure de cette biocoenose SVMC se 
situe en dessous de celle de l'Etage Infralittoral et reste peu precise (SVMC a 
Corbula (Aloidis) gibba). Dans les modes les plus calmes, on aboutit a la Biocoenose 
Lagunaire Euryhaline et Eurytherme ou LEE, dont les aspects et facies comrnencent a 
etre mieux connus grace aux travaux de GUELORGET et MICHEL (1976), et de STORA (1982): 
cette biocoenose, qui exige un minimum d'oxygene dis·sous· dans l'eau. ne semble pas 
depasser une dizaine de metres de profondeur. 

Une attention particuliere doit etre portee aux facies de substitution. Dans les 
modes les plus battus, le facies des Donax trunculus et Nerine mesnili apparait la 
ou la biocoenose SFHN ne peut se realiser, tandis que, dans les modes les plus calmes. 
le facies des Cerastoderma glaucum et Hydrobia cf. ulvae se developpe la oil_la bio-
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coenose LEE ne peut se structurer : dans les deux cas, ces facies sont constitues a 
partir d'especes caracteristiques des biocoenoses auxquelles ils se substituent. 
Lorsque la Biocoenose des Sables Grossiers sous influence des Courants de Fond ou 
SGCF atteint (souvent du fait de courants de decharge) les hauts-niveaux, elle est 
alors remplacee par le facies des Saccocirrus pap?'.l locercus et Lir:neus lacteus: dans 
ce cas, les especes constituant le facies sont absentes ou rares dans la biocoenose 
a laquelle le facies se substitue. Lorsque la matiere organique est excedentaire OU 
s'accumule par suite d'un blocage de son recyclage, on voit apparaitre le facies des 
Scolelepis fuliginosa et Cap1:tella capitata : ce facies de substitution peut supplan­
ter toutes les biocoenoses des hauts-niveaux, et il est main tenant etabli (BELLAN ,196 7) 
qu'il n'existe pas de biocoenose propre aux substrats meubles pollues en Mediter­
ranee. Lorsque les conditions de vie sont encore plus rigoureuses, il n'y a meme 
plus de facies de substitution, et le macrobenthos est absent. On constate que, 
pour chacun de ces quatre couples d'especes constituant des facies de substitution, 
la premiere espece citee est essentiellement tributaire de la qualite de l'eau sur­
montant le sediment ou transitant dans sa maille, alors que la seconde espece citee 
est SUrtOUt tributaire de la qualite du sediment dans lequel elle S 1 enfouit OU a 
la surface duquel elle se deplace, et il est alors frequent d'observer une disjonc­
tion entre les aires occupees par les deux especes, chacune d'entre elles pouvant 
proliferer seule s'il n'y a pas superposition topographique des conditions opti­
males requises pour l'epanouissement des deux especes : par exernple, Scolelepis 
fuliginosa prospere seule dans les sables fins mobiles des modes tres battus a l 'em­
bouchure du Rhone, alors que Cap1:tella capitata prolifere souvent seule dans cer­
tains fonds de decantation en mode tres calme dans les etangs et lagunes' sales du 
delta de ce meme fleuve. 

Reste a determiner la signification des facies d'epiflore, en particulier de 
ceux qui correspondent aux herbiers de Phanerogames marines, Si l'on met a part le 
cas des P•sidonia qui correspondent au climax de l'Etage Infralittoral et qui con­
ditionnent la texture et l'accroissement en epaisseur de leur propre substrat. on 
constate (Fig. 1) que les autres Phanerogarnes marines de Mediterranee occidentale 
se superposent a des biocoenoses de substrats meubles preexistantes. et que les 
limites de la repartition bionomique de chacun de ces vegetaux ne sont pas calquees 
sur les lirnites des biocoenoses sur lesquelles elles s'installent : les Cymodocea 
se rencontrent aussi bien dans les modes les plus calmes des SFBC que dans les 
modes les mains calrnes des SVMC, les Zostera prennent le relai sur les SVMC de 
mode moyennement calme ou calme, et les Ruppia et Potamogeton se repartissent dans 
les LEE essentiellement en fonction de la salure des eaux. Le peuplement des rhi­
zomes, des feuilles et de l' "eau phytale" des herbiers de Phanerogames marines 
presentant de grandes analogies avec celui des crampons, des thalles et de l' "eau 
phytale" des Algues etablies sur substrat rocheux, il parait, des lors, evident que 
son etude releve de l'activite des specialistes des substrats durs et non de ceux 
des substrats meubles. La meme appreciation s'applique aussi aux facies constitues 
d'Algues non calcifiees, telles que les Caulerpa. Il en est de meme pour les facies 
a base d'Algues Calcaires libres sur le substrat meuble, qu'elles soient ramifiees 
("faux-maerl") ou en boules, d'autant plus qu'ellescomportent souvent un peuplement 
d'anfranctuosites que l'on ne saurait comparer qu'avec celui des milieux cavitaires 
des substrats rocheux ou bioconstruits. 

En conclusion, on remarquera que les peuplernents actuels des hauts-niveaux 
des substrats meubles sont egalement susceptibles d'interesser les specialistes 
des paleoenvironnements : par exemple, les tests des Mollusques Pelecypodes peuvent 
s'accumuler sur les rivages (litages de Donax ou de Corbulomya dans les sables, 
accumulation de Cerastoderma en milieu pelitique) et prefigurer ainsi, dans le cas 
des facies des milieux extremes, des"lumachelles" a dominance monospecifique. 
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